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Aus dem Botanischen Institut der Universitat Mainz. 
UBER DIE LUFTWURZELN VON OLEANDRA. 


Von 
CARL WETTER. 
Mit 3 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 19. März 1951.) 


Die Wurzeln der rezenten Pflanzen sind als Organe sui generis auf- 
zufassen, die in ihrer Struktur so eindeutig ausgeprägt sind, daß man 
nur in seltenen Fällen darüber im Zweifel war, ob es sich um echte 
Wurzeln oder um ähnliche, nur analoge Organe handelt. Unter den 
leptosporangiaten Farnen machte allein die Gattung Oleandra, nach 
Bower (1928, S. 23) ein ,,genus incertae sedis‘‘, eine Ausnahme; denn 
die Luftwurzeln, durch die sich die epiphytischen Arten der Gattung 
auszeichnen, wurden für echte Wurzelträger gehalten. 

Erstmalig hat PorrAULT (1893, S. 116) auf die fraglichen Bildungen 
hingewiesen. Er spricht zwar von Wurzeln, setzt aber hinzu, daß sie 
»présentent beaucoup d’analogie avec ce qu’on a appelé porte-racines 
chez les Sélaginelles“. Als Beispiel führt er O. Wallichii, O. nodosa und 
O. Cumingii an. Seinen Angaben fehlt jedoch jede anatomische Be- 
gründung. Dieselbe Ansicht vertritt in neuerer Zeit Oaura (1938, 
8. 193), der für die Wurzelträgernatur an Hand von ©. Wallichii ana- 
tomische Beweise zu bringen versucht, die jedoch nicht zu überzeugen 
vermögen. Außerdem erwähnt dieser Autor dieselbe Organbildung für 
O. neriiformis, O. pistillaris, O. benguetensis, O. Whitmei und O. Cumingii. 
Die angeblichen Wurzelträger werden dabei definiert als Bildungen, die 
zwischen Sproßachse und Wurzel eine Mittelstellung einnehmen. In 
Wirklichkeit handelt es sich bei den Wurzelträgern von Selaginella aber 
um modifizierte Sprosse (vgl. Trott 1937, S.293 und 1949, S. 52). 
TROLL (1941—1943, S. 2230 und 1944, S. 31) unterzog die Darstellung 
Oauras einer kritischen Betrachtung und kam zu folgendem Schluß: 
„Alles in allem kann gesagt werden, daß die vermeintlichen Wurzel- 
träger mit Sprossen kaum etwas gemein haben.. Vielmehr haben wir es 
mit veränderten Wurzeln zu tun, modifiziert dadurch, daß die typischen 
Wurzelcharaktere der jeweiligen Hauptwurzel teilweise fehlen und sich 
voll erst an deren Verzweigungen einstellen.‘ Daß Trott mit dieser 
Ansicht recht hat, bestätigen meine im folgenden dargelegten anato- 
mischen Studien. 

Ich benutzte zu meinen Untersuchungen O. articulata Cav., die 
Ogura zwar nicht untersucht hat, die aber O. Wallichii morphologisch 
und anatomisch sehr nahe steht. Außerdem gibt OcuRa die sog. Wurzel- 
träger als charakteristisch für die ganze Gattung Oleandra an, so daß 
es sich zweifellos in beiden Fällen um die gleichen Organe handelt. 
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O. articulata besitzt ein Rhizom von 3—5 mm Durchmesser, das 
mit angedrückten Schildhaaren dicht besetzt ist. Das Stelärsystem ist 
ähnlich ausgebildet wie bei O. Wallichii und setzt sich aus 5 kon- 
zentrisch angeordneten Hauptmeristelen zusammen und jeweils 1—2 
zwischen ihnen liegenden Nebenmeristelen. Es liegt also eine per- 
forierte Dictyostele vor. Die Dorsiventralität zeigt sich in der Stel- 
lung der ganzrandigen Blätter, die in 2, etwas auf die Oberseite 
verschobenen Blattzeilen angeordnet 
sind. Ohne Beziehung zu den Blättern 
treten Seitensprosse auf, die ziemlich 
unregelmäßig an den Flanken und an 
der Ventralseite stehen. Wurzeln ent- 
springen der Unterseite in größeren Ab- 
ständen (Abb. 1). Wie ich an einer 
üppigen Pflanze aus dem Münchener 
Botanischen Garten beobachten konnte, 
werden diese — ohne sich zu ver- 
zweigen — 20—30 cm lang, bevor sie 
das Substrat erreichen. Das Rhizom 
stelzt also auf seinen Wurzeln. 

Die Anlegung der Wurzeln erfolgt am 
Vegetationspunkt oberflächennahe im 
Urmeristem, und zwar an der Grenz- 
schicht der ventralen Provascularstränge, 
deren Differenzierung unmittelbar unter 
Abb. 1. Oleandra articulata. Sprog dem Scheitelmeristem einsetzt. Die Wur- 

mit Luftwurzeln. zelscheitelzelle ist lediglich von der einen 
Zellage des Scheitelmeristems bedeckt 

(Abb. 21), die auch weiterhin keine Periklinalteilungen erfährt, so daß in 
älteren Stadien das Primordium unter der Epidermis liegt (Abb. 2 IT). Seit- 
wärts von der Wurzelscheitelzelle finden zahlreiche Periklinalteilungen in 
der Rinde statt, wodurch diese noch beträchtlich an Dicke zunehmen kann. 
Mit der Rindenverdickung vergrößert sich zugleich der Abstand zwischen 
Wurzelanlage und Sproßmeristele. Es bedarf daher der Ausbildung eines 
‚„Wurzelspurstranges‘‘, wie wir diese Verbindung nennen wollen, um 
den Zusammenhang zwischen beiden Teilen zu wahren. Wesentlich ist, 
daß der Wurzelspurstrang sich aus dem Gewebe eines Provascular- 
stranges des Sprosses bildet und daß kein Wurzelgewebe daran beteiligt 
ist. Die der Wurzelspur aufsitzende Wurzelanlage baut im Laufe ihrer 
Weitereritwicklung den Wurzelkörper und die Wurzelhaube auf. Das 
hier geschilderte Verhalten ist charakteristisch für die Wurzelanlegung 
der Leptosporangiaten mit Ausnahme der Osmundaceen'. Mit v. GUT- 





1 WETTER .1951; Untersuchungen über Anordnung und Anlegung der Wurzeln 
bei leptosporangiaten Farnen. Unveröffentlicht. 
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TENBERG (1943, S. 70) wollen wir diese Art der Wurzelgenese als 
„mesogen‘ bezeichnen, wobei die Zahl der die Wurzelscheitelzelle be- 
deckenden Rindenschichten wechseln kann. Bei Oleandra ist nur eine 
Zellschicht, die Epidermis, vorhanden, so daß man zum Unterschied von 
den Polypodium-Arten, bei denen die Rinde über dem Wurzelprimordium 
aus 2 Zellagen besteht, hier vom Oleandra-Typ der mesogenen Anlegung 
reden kann. Während die Wurzelscheitelzelle proximal Segmente ab- 
sondert, teilt sich die Epidermis, die Übergangsbildungen zwischen 
schildfürmigen Schuppen und mehrzelligen Trichomen erkennen läßt, 
durch Antiklinalwände und nimmt zunächst am Aufbau der Wurzel 
teil (Abb. 2 III). Den Wurzelcharakter bestätigt auch ein Längsschnitt 
durch ein mehrere Zentimeter langes Wurzelorgan, dessen Scheitelzelle 
inzwischen eine Wurzelhaube gebildet hat (Abb. 2IV). Diese liegt 
jedoch nicht in ihrer endgiiltigen Form vor, da sie noch von der Epidermis 
umgeben wird. Solange dies der Fall ist, geht die Haube kontinuierlich 
in die Rinde über und beteiligt sich an deren Aufbau. Wenn aber der 
Boden erreicht ist, durchbrechen die Wurzeln ihre Epidermistaschen 
(Abb. 3). Nun kommt ihre Struktur voll zur Geltung, indem die Wurzel- 
haube ihre eigentliche Funktion übernimmt und die einzelligen Wurzel- 
haare sich entwickeln (Abb. 2 V). 

Der anatomische Bau des Zentralzylinders stimmt mit dem der 
meisten Farnwurzeln überein und zeigt ein diarches Gefäßbündel. Dem- 
entsprechend entstehen die Seitenwurzeln endogen in 2 Rhizostichen, 
sobald die Hauptwurzel in das Substrat eingedrungen ist. Im ober- 
irdischen Teil hingegen ist die Wurzelverzweigung gänzlich gehemmt. 
Gleichwohl lassen sich anatomisch auch an den Luftwurzeln Anlagen 
von Seitenwurzeln nachweisen. Sie können nachträglich noch zur Ent- 
wicklung angeregt werden, wenn man die Luftwurzeln früh genug in 
feuchtes Substrat bringt. 

Aus der durchgehenden Epidermis, den vielzelligen Trichomen und 
dem scheinbaren Fehlen einer Kalyptra an den Luftwurzeln schließt 
OGURA auf einen exogen angelegten „Wurzelträger‘‘ und bringt zur 
Unterstützung seiner Ansicht einen Längsschnitt bei (Figur 7, S. 200), der 
anatomische Einzelheiten, insbesondere die Scheitelzelle, vollständig: 
vermissen läßt. Der Schnitt dürfte wohl nicht axial geführt worden 
sein. Ebenso überraschend wie das Auftreten von Wurzelträgern: 
bei einem Farn, der zweifellos in die Verwandtschaft der Polypodiaceen 
gehört, muß auch die Feststellung anmuten, der ,,Wurzeltrager‘‘ wachse 
mittels mehrerer gleichartiger Initialen. Es ist nämlich bisher kein 
Fall von Initialenwachstum eines Organs bei Polypodiaceen..bekannt. 
Wahrscheinlich hat sich Ogura durch die Antiklinalteilungen der Epi- 
dermis zu dieser Annahme verleiten lassen: 

Nachdem nun geklärt wurde, daß es sich einwandfrei um Wurzeln 
handelt, kann auch das Mißverständnis, das PoIRAULT in bezug auf die 


32* 











474 CARL WETTER: 


Wurzelhaare unterlaufen ist, berichtigt werden. Er ist nämlich der 
Ansicht, daB es ganz von den Umweltbedingungen abhinge, ob die 
Wurzelhaare einzellig bleiben oder eine Septierung erfahren. Bei den 
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Abb. 2 I—VII. Oleandra articulata. I Längsschnitt durch eine SproBspitze. An der ven- 
tralen Meristele sind 2 Wurzelspurstränge mit aufsitzenden Wurzelscheitelzellen ausgebildet 
(schematisiert). II Längsschnitt durch einen Sproß mit Wurzelscheitelzelle unter der 
Epidermis. III Längsschnitt durch einen Sproß mit einer etwas älteren Wurzelanlage als 
in II. IV Längsschnitt durch eine Luftwurzel, die noch von der Epidermis umgeben wird. 
V Längsschnitt durch die Spitze einer Erdwurzel. VI, VII Polypodium vacciniifolium. 
VI Wurzelanlage im Längsschnitt. VII Wurzel in einer Epidermistasche. Ep Epidermis; 
Tr Trichom; IP. Vegetationspunkt; Ws Wurzelschcitelzelle; W’sp Wurzelspurstrang ; 
Wh Wurzelhaube. 


Luftwurzeln sollen sie nämlich septiert sein, während sie im Boden 
einzellig sind (Porrautt S. 116; vgl. auch TROLL 1941—1943, S. 2023). 
In Wirklichkeit handelt es sich bei den mehrzelligen Bildungen um 
reduzierte Trichome der Epidermis; sie gehören also dem Sproßgewebe 
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an. Echte Wurzelhaare werden nur bei Erdwurzeln ausgebildet und 
sind wie üblich einzellig. 

Die Taschenbildung der Epidermis steht bei den epiphytischen 
Formen der über alle Tropengebiete verbreiteten Gattung Oleandra nicht 
vereinzelt da. Als weiteres Beispiel sei Polypodium vaceiniifolium an- 
geführt. Wie bereits erwähnt, werden die Wurzelscheitelzellen hier von 
2 Zellschichten bedeckt (Polypodium-Typ der mesogenen Anlegung), 
die zunächst dem Wachstum der Wurzeln durch zahlreiche Antiklinal- 
teilungen folgen und sie bis zur Länge von mehreren 
Millimetern einhüllen können (Abb. 2 VI). Nach ge- 
wisser Zeit wird die innere Zellage aufgelöst, so daß 
eine Epidermistasche übrigbleibt (Abb. 2 VII), welche 
schließlich durchbrochen wird. Wurzeltaschen werden 
jedoch nur dann ausgebildet, wenn das Rhizom sich 
in der Luft befindet und die Wurzeln nicht sogleich 
das Substrat erreichen können. Bei Davallodes hir- 
sutum konnte ich Wurzeltaschen von 2—3 cm Länge 
feststellen. Allein in der Gattung Oleandra ist die Bil- 
dung einer Tasche von einigen Dezimetern das übliche 
Verhalten, wodurch das Wachstum der Luftwurzeln 
überhaupt erst ermöglicht wird. Biologisch gesehen 


dürfte die Tasche einen Transpirationsschutz dar- Wh 


stellen. Abb. 3.Oleandra ar- 
ticulata. Wurzel mit 


Oleandra besitzt also echte Wurzeln, die me-  aufgerissener. Epi- 
: AT £ ‘ dermistasche Ep; 
ristembürtig sind und mesogen entstehen. Damit 1% Wurzelhaube. 
erübrigt sich auch die Aufstellung einer eigenen 
Familie, wie es Ogura auf Grund der ‚„Wurzelträger‘‘ vorschlägt, 


zumal die Sporangien nach dem Polypodiaceen-Typus gebaut sind. 
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Aus dem Botanischen Institut der Technischen Hochschule Karlsruhe. 


VERANDERUNGEN DES GYMNOSPERMENPOLLENS 
DURCH LAGERUNG. 
Von 
H. KÜHLWEIN und H. ANHAEUSSER. 


Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 4. Februar 1951.) 


Bei den meisten Angiospermen bleibt das Pollenkorn, nachdem es 
aus der Anthere entlassen ist, nur kurze Zeit lebensfähig, bei Gramineen 
z. B. 1—2 Tage, bei Antirrhinum nur 3—4 Std (Smrrn 1942). Dagegen 
ist der Gymnospermenpollen längere Zéit keimfähig, wobei allerdings bei 
älterem Pollenmaterial Keimung und Schlauchwachstum viel langsämer 
verlaufen (vgl. KünLweın 1937). Im folgenden wird nun über Versuche 
berichtet, die das unterschiedliche Verhalten des Gymnospermenpollens 
in frischem und gealtertem Zustand veranschaulichen. Dabei kam die 
von KÜHLWEIN (1937) angegebene Kultur im hängenden Tropfen zur 
Anwendung. Mit dem Ausdruck ,,Quellung“ und ,,gequollen“ wird ein 

. Stadium erfaßt, das der eigentlichen Keimung vorangeht. Die Pollen- 
körner haben dabei nicht nur eine Größenzunahme erfahren, sondern 
lassen durch Stärkebildung erkennen, daß bereits Stoffwechselprozesse 
in Gang kommen. Als „gekeimt‘‘ werden erst diejenigen Körner bezeich- 
net, bei denen eben beginnendes Membranwachstum die Stelle der 
Pollenschlauchbildung kennzeichnet. Von ,,Schlauchwachstum“ ist 
die Rede, wenn meßbare Keimschläuche gebildet sind. 

An Pollenmaterial von Ceratozamia, Pinus und Picea, das von Anfang 
Juni bis Dezember 1949 untersucht wurde, konnte nicht nur eine Ver- 
zögerung der Keimung, sondern auch eine Abnahme der Keimfähigkeit 
beobachtet werden. 

Am frischen Pollen wurde festgestellt, daß sich 2% ige Zuckerlösung 
besser als Nährmedium eignet als höhere Konzentrationen. Im August 
trat in 2%iger Zuckerlösung schon keine Keimung mehr ein, wohl aber in 
10%iger; in 20%iger Lösung wiederum sind Keimung und Quellung 
schlechter, außerdem stark verzögert. Mitte Dezember wirkt dann die 
20%ige Lösung weit besser als die 10%ige. Mit dem Altern des Pollens 
von Anfang Juni bis August und weiter bis Dezember hat sich also das 
Optimum der Keimung zu immer höheren Zuckerkonzentrationen hin 
verschoben. Angedeutet ist ein solches Verhalten schon in früheren- 
Versuchen von KÜHLWEIN (1937). 
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Zwei Ursachen können zur Erklärung der Erscheinung ins Auge 
gefaßt werden. Einmal konnte mit dem Altern die Membranpermeabilitat 
abnehmen und damit die Diffusion des Zuckers erschwert werden. 
Weiter wäre an einen Zusammenhang zwischen erhöhtem Zuckerbedarf 
und Intensivierung der Atmung zu denken. Der gealterte Pollen ist 
als Zelle im Ruhezustand zu betrachten. Zur Überwindung dieses Zu- 
standes äußerst geringer Aktionsbereitschaft ist gesteigerte Atmungs- 
intensität nötig, um so mehr, je tiefer die Ruhe war. Da der Zucker- 
.gehalt häufig begrenzender Faktor der Atmung ist, wäre für die zur 
Keimung nötige Steigerung der Atmung 
erhöhte Zuckeraufnahme erforderlich. Tabelle 1. Pinus silv. Abnahme 

Nachdem von Mitte September ab es Schlauchwachstums verschie- 
eine Keimung auch in der 10%igen Lö- ig rn nt; heu ua 
sung nicht mehr stattfand, wurden die rouen | Tage mach | Schlauch- 
gequollenen Korner einer Lésung in deren un. , tine = 
6 Parallelkulturen ausgezählt und dabei 














derselbe Rückgang im Laufe der Zeit 20.6. 8. Tag 168,18 
festgestellt 8.7. | 5. Tag 98,3 
estgestellt. 21.7. | 6.Tag 88,6 

Wie die Keimung durch das Altern 19.8. | 7.Tag 14,6 


des Pollens nicht nur eine Verzögerung 

erfährt, sondern absolute Abnahme der Keimfähigkeit beobachtet wird, 
setzt auch das Schlauchwachstum verspätet ein und geht langsamer 
vonstatten. Die Schläuche erreichen auch nie die Länge der aus frischem 
Material hervorgegangenen, wie Tabelle 1 zeigt. 

In den Kulturen vom 19. 8. waren erst am 5. Tag meßbare Schläuche 
vorhanden, die selbst nach rund 2 Wochen Versuchsdauer zu einer Länge 
von nur 16,2 u herangewachsen waren. 

Die Prozesse, die sich beim Altern des Pollens abspielen, sind wohl 
mit dem Altern von Samen vergleichbar. Bei gealtertem Hafer mit ver- 
minderter Keimkraft fördern Vitamin B,, Nikotinsäure, sowie Glutathion 
und Vitamin C die Keimung (RuGE 1947). Am Beispiel des Aneurins 
sollte nun festgestellt werden, wie sich der gealterte Pollen einem Wirk- 
stoff gegenüber verhält. Während beim frischen Ceratozamiapollen 
Hemmwirkung durch einen Aneuringehalt der Lösung von 10-*—10~7% 
stattfindet (vgl. ANHAEUSSER 1951), üben die gleichen Aneurinkonzen- 
trationen nun einen fördernden Einfluß aus. In reinen Zuckerkulturen 
liegt die Keimung unter 0,01%. Das Aneurin kann hier nicht nur die 
Quellung fördern, sondern ruft in den beiden stärksten Konzentrationen 
(10-4 und 10-5%) sogar Keimung hervor. Auch in der höherprozentigen 
Zuckerlösung (10%) kommt die Förderung der Quellung durch Aneurin- 
zusatz klar zum Ausdruck (Abb. 1). 

Ähnlich wie Ceratozamia verhält sich Pinus. Während bei frischem 
Material durch Aneurinzusatz ein starker Rückgang der Keimung zu 
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beobachten ist, wirkt die gleiche Aneurinkonzentration bei gealtertem 
Pollen keimungsfördernd. Auch die mit 10%iger Zuckerlösung an- 
gesetzte Aneurinreihe fördert die Keimung des Pinuspollens gegenüber 
der Grundlösung; dabei bewirken gleiche Aneurinmengen in 10% Zucker 
eine deutlich stärkere Keimung als in 2% Zucker. Bei Pinus liegt das 
Quellungsoptimum bei 10-*% Aneurin in schwächerer Konzentration 
als bei Ceratozamia. 3 Wochen später ergibt dieselbe Versuchsreihe viel 
geringere Keimprozente bei gleichzeitiger Verschiebung des Optimums 
zur höheren Aneurinkonzentration 
(105%). 

Der in reiner Zuckerlösung nicht stat] \ 
mehr keimende, nur noch zu einem 
geringen Prozentsatz quellende Pi- \ 
nuspollen reagiert nach Aneurinzu- 50 / 

\ \ 


satz über Quellung und Keimung hin- 
aus sogar mit deutlichem Schlauch- 
w 
wachstum. b 
Ein Vergleich der Aneurinwir- / x 
kung am alten und frischen Material % \ 
erweist die Hemmung des gut 
ad ' 2 
st 























20 








Zu 


Ut wt we wo we "Ga 008 40N ON CM 

‘ Abb. 1. mg re ne ia Abb. 2. Quellung von Pinus in 10 %iger 
Zuckerlésung mit Aneurin. Abszisse: Zuckerlôsung mit T-Vitamin. Absazisse: 

zentgehalt ae. Prozentgehalt der Lösung an T-Vitamin. 

Anzahl der gequollenen Körner in Prozent, Ordinate: Anzahl der gequollenen Körner 

Z 10: Anzahl der gequollenen Körner in der in Prozent. Z 10: Anzahl der gequollenen 

Vergleichszuckerlösung. Körner in der Vergleichszuckerlösung. 






































keimenden Pinuspollens erst recht als Wirkung eines Konzentrations- 
überschusses an förderndem Stoff, wofür auch der Aneurinnachweis 
von SAGROMSKY (1947) in frischem Pinuspollen spricht. Je weiter 
der Pollen gealtert ist, um so größer muß die Dosis des zugeführten 
Wirkstoffes gewählt werden, um gleiche Förderung zu erzielen. Dies 
läßt folgern, daß der Pollen nach längerer Lagerung nicht mehr so viel 
Aneurin in wirksamer Form enthält wie der frische, und deshalb höhere 
Aneurinzufuhr benötigt. Die Verminderung des Aneuringehaltes kann 
aber nicht allein für das Altern des Pollens maßgeblich sein, denn zu 
normalem Schlauchwachstum sind die Körner trotz des Aneurinzusatzes 
nicht befähigt. 

Ein weiteres Beispiel für das Altern des Pinuspollens und seine Reak- 
tion auf Wirkstoffzusatz liefern Versuche mit T-Vitamin (Präparat der 
Firma ‚„Pharmazell“). Die Quellung der bereits abgelagerten Körner 
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wird durch T-Vitamin stark gefördert (Abb. 2,a). Vom 4. Tag an ist 
sogar Schlauchwachstum zu beobachten, das bei größerem Wirkstoff- 
zusatz (0,004%) bedeutende Steigerung gegenüber einer Konzentration 
von 0,0004% T-Vitamin erfährt. In der Vergleichszuckerlösung tritt 
kein Schlauchwachstum auf. Nach genau 6 Wochen wurde der Versuch 
in den 3 T-Vitaminkonzentrationen, die sich im ersten Versuch besonders 
günstig erwiesen hatten, wiederholt. Die Keimfähigkeit in Zuckerlösung 
hatte inzwischen weiter nachgelassen (3,68% gequollene Körner gegen- 
über 15,78% beim vorhergehenden Versuch). Der fördernde Einfluß 
ist nun weniger stark, die Form der für die Quellung in Abhängigkeit 
von der Wirkstoffkonzentration aufgezeichneten Kurve bleibt aber völlig 
erhalten (Abb.2,b). Weitere 4 Wochen später konnte derselbe T-Vitamin- 
zusatz nur noch viel geringere Förderung erzielen und die höchste Kon- 
zentration erwies sich am wirksamsten (vgl. die Versuche mit Aneurin). 
Nachdem das Schlauchwachstum des gealterten Pollens durch Wirk- 
stoffzusätze begünstigt (vgl. ANHAEUSSER 1951) und der in reiner Zucker- 
lösung nicht mehr keimende Pollen durch diese Wirkstoffe zur Keim: ng 
gebracht werden konnte, ist anzunehmen, daß die Alterungserscheinungen 
mit dem Wuchsstoffhaushalt des Pollens in Zusammenhang stehen. 
Dabei kann sowohl an Änderungen im Wuchsstoffgehalt selbst, als auch 
an die verschiedene Reaktionsfähigkeit der Zelle (Plasmaänderungen) 
diesen Stoffen gegenüber gedacht -verden. 
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ÜBER STRUKTURVERÄNDERUNGEN 
AN CHROMOZENTRENKERNEN UNTER DEM EINFLUSS 
VON AMINOSÄUREN UND ÄHNLICHEN SUBSTANZEN. 


Von 
Irse H6vERMANN. 
Mit 11 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 4. April 1951.) 


A. Einleitung. 

Als Chromatinkörper, deren Färbbarkeit im Ruhekern erhalten 
bleibt, sind die Chromozentren schon lange bekannt und von verschiede- 
nen Forschern unter verschiedenen Namen beschrieben worden (Literatur 
bei TıscHLer 1934). Sehr zeitig erkannte man ihre Beteiligung an der 
Chromosomenbildung, die z. B. der Name ‚„Prochromosomen‘“ (ROSEN- 
BERG 1904) zum Ausdruck bringt. Die näheren Zusammenhänge wurden 
vor allem von Herrz (1929, 1933) aufgeklärt, der auf Grund der telo- 
phasischen Lage der Chromozentren nachweisen konnte, daß es immer 
ganz bestimmte Chromosomenabschnitte sind, die in der Telophase 
nicht entspiralisiert werden und die er im Gegensatz zu den übrigen 
Chromosomenteiien als „heterochromatisch‘‘ bezeichnete. In weiteren 
Arbeiten stellte sich heraus, daß diese heterochromatischen Chromo- 
somenstücke genarm sind, daher für die Vererbung nicht von besonderer 
Bedeutung sein können, aber dafür bei anderen Vorgängen im Kern eine 
Rolle spielen könnten. 

Eine Beteiligung an stoffwechselphysiologischen Prozessen deutete 
sich an in Beziehungen zwischen bestimmten heterochromatischen 
Chromosomenabschnitten und Nukleolus, wie sie neben Hertz (1933) 
auch von McCLintock (1934) festgestellt und neuerdings von CASPERS- 
son und THORELL (1941) besonders betont wurden. Weiteren Aufschluß 
über einige stoffwechselphysiologische Leistungen des Kerns brachten 
dann die Arbeiten von CASPERSSON (1936, 1939/40a, b), in denen durch 
Messung der Absorptionsspektren im U. V. sehr genaue Angaben über 
die Verteilung der Nukleinsäuren sowie der Eiweißstoffe des Kerns und 
deren Auf- und Abbau im Verlauf der verschiedenen Phasen der Kern- 
teilung gemacht werden konnten. Dabei zeigte sich eine enge Beziehung 
zwischen Heterochromatin und Produktion von Eiweiß vom Histon- 
typ — demselben übrigens dasauch im Nukleolus nachgewiesen wurde —, 
womit seine Beteiligung am Eiweißstoffwechsel nicht mehr bezweifelt 
werden kann. 
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Um weitere Einblicke in die Funktion des Heterochromatins im Zell- 
stoffwechsel zu bekommen, sollte unter den weiter unten erläuterten Ge- 
sichtspunkten untersucht werden, wieweit durch ein Angebot von Eiweiß 
bzw. seinen Bausteinen die Ausbildung des Heterochromatins, am besten 
erkennbar in den Chromozentren der Ruhekerne, zu beeinflussen ist. 

In diesem Zusammenhang sind eine Reihe von alten Arbeiten wichtig, 
in denen beiläufig erwähnt wird, daß die Chromozentren unter bestimm- 
ten Umständen, die sich immer irgendwie auf gesteigerten Stoffwechsel 
— oder zumindest verschiedene physiologische Zustände im Kern -- 
zurückführen lassen, besonders deutlich oder besonders groß sind. So 
berichtet z. B. schon PETERS (1891), daß die ,, Nebennukleolen“ in einem 
bestimmten Stadium der Keimung von Lupinensamen besonders deutlich 
sind, ZACHARIAS (1895) stellte fest, daß die ,,Chromatinkérner“ von 
Cucurbita pepo in Geleitzellen besonders groB und in alten Kernen 
größer sind als in jüngeren, OVERTON (1905) beobachtete, daß die ,,Pro- 
chromosomen“ nur in gut ernährten Zellen deutlich hervortreten, und 
LarsacH (1907) fiel ganz allgemein ein Unterschied in der Größe der 
„Chromatinkörner‘“ in verschiedenen Geweben auf. Zunahme der Deut- 
lichkeit der Chromozentren mit zunehmendem Alter hob weiter DE SMET 
(1914) und später noch GEITLER (1933) hervor. Deutlicher weisen auf 
eine Stoffwechseltätigkeit der Chromozentren Arbeiten hin, die über 
Veränderungen des Chromatingehalts in Kernen von Zellen berichten, 
die von einem Mykorrhizapilz befallen sind (z. B. Macnus 1900, Bac- 
CARINI 1908) oder andere Infektionen aufweisen (Literatur bei TISCHLER 
1934). Besonders wichtig sind aber die umfassenden Versuche von HuIE 
(1897, 1899) und RosEnBERG (1899, 1908/09, 1909) die durch Fütterung 
mit verschiedenen Substanzen, vor allem Fleisch, Brot, Pepton, Hühner- 
eiweiß und Legumin, experimentell eine Steigerung des Chromatingehalts 
der Kerne in Drosera-Tentakeln erzeugten. Die Identität dieser ,,sekun- 
dären‘‘ Chromozentren in gereizten oder lebhaft funktionierenden Zellen 
mit den normalen Chromozentren wird allerdings immer wieder ange- 
zweifelt und wurde nie klar bewiesen, obwohl CASPERSSON (1936) zeigte, 

daß sich in Vorderdarmzellen von Helix pomatia der Gehalt an Nuklein- 
säure in verschiedenen Funktionsphasen ändert und MıLovıpov (1936, 
so zitiert 1949) an ‚„sekundären‘‘ Chromozentren in Mykorrhizazellen, 
Gallen und Trichozyten mit großen Kernen eine positive Nuklealreaktion 
erhielt. Auch Veränderungen des Heterochromatingehalts in Kernen 
von Drosera-Wurzeln, die ROSENBERG (1899) durch Fütterung mit 
Pepton erzeugte, läßt MrLovıpov (1949) nicht als Beweis gelten, da in- 
folge von Bakterieninfektionen Degenerationserscheinungen nicht aus- 
geschlossen waren. Deshalb sollten die hier unternommenen Unter- 
suchungen 1. in steriler Kultur, die die oben erwähnten Zweifel MıLo- 
vıDovs ausschließt, 2. an Wurzeln, für deren Chromozentren die Identität 
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mit heterochromatischen Chromosomenabschnitten sicher ist, 3. an 
jungen, meristematischen Geweben, die sich teilen und 4. durch Fütte- 
rung mit chemisch wohldefinierten Substanzen, die normalerweise im 
Stoffwechsel auftreten, wie z. B. Aminosäuren, zu klären versuchen, 
ob auch die ‚‚echten‘‘ Chromozentren auf solche Stoffe ansprechen, um 
eventuell aus der Art der wirksamen Stoffe und der auftretenden Re- 
aktion Hinweise auf die Rolle des Heterochromatins beim Eiweißstoff- 
wechsel der Zelle zu erhalten. 


B. Experimenteller Teil. 


I. Material und Methoden. 


Brauchbare Versuchsobjekte mußten außer einer klaren Kernstruk- 
tur mit Chromozentren 1. noch glatte, feste Samen haben, die sich ein- 
wandfrei sterilisieren lassen und durch die Desinfektionsmittel nicht ge- 
schädigt werden, 2. möglichst hohe Keimkraft und kurze Keimungsdauer 
besitzen und 3. auch in der Organkultur ein befriedigendes Wachstum 
zeigen. Diese Anforderungen erfüllten Impatiens balsamina! und Sinapis 
alba (Erbachshofer Senf von der Bayerischen Landessaatzuchtanstalt 
Weihenstephan). 

Die Samendesinfektion wurde nach den Anweisungen von KLEIN und Kısser 
(1924) vorgenommen: Ausgesuchte Samen wurden zunächst je 2 min in Seifen- 
wasser, 96%igem Alkohol und dann Äther gebadet, wobei sie in ihren Kölbchen 
kräftig geschüttelt wurden. Danach kamen sie für 45 min in das eigentliche Des- 
infektionsmittel, 1%iges Bromwasser. In einem Impfkasten, der durch Einleiten 
von Wasserdampf keimfrei gemacht worden war, wurden die Samen dann nach 
einmaligem Waschen mit sterilem Wasser in ebenfalls sterilen Petrischalen mit 
feuchtem Filterpapier zum Keimen ausgelegt. Bei Sinapis hatte die Keimwurzel 
nach 3—4 Tagen und bei Impatiens die Keimwurzel sowie jeweils 4 direkt unter dem 
Hypokotyl entspringende Seitenwurzeln nach 7 Tagen eine Länge von je einigen 
Zentimetern erreicht, so daß, ebenfalls im Impfkasten, die Wurzelspitzen abgeschnit- 
ten werden konnten. 

Um die isolierten Wurzelspitzen sofort in Nährlösung zu haben, wurden sie in 
einer Petrischale, in'Nährlösung untergetaucht, abgeschnitten. Darauf kamen die 
Wurzelspitzen — jeweils 5 — in 100-cm?-Erlenmeyer-Kolben mit je 40 cm? der 
Nährlösung nach Warte (1934) folgender Zusammensetzung: 

1000 cm? doppelt destilliertes Wasser, 20g Rohrzucker, 20 cm? Trocken- 
hefeextrakt?, 98 mg Ca(NO,),, 74mg MgSO, - 7 H,0, 81 mg KNO,, 65 mg KCl, 
12mg KH,PO,, 2,6 mg Fe,(SO,); - 2 H,O. 

In dieser Grundnährlösung (p,, 5,5—5,6) wuchsen die Wurzelspitzen zunächst 
6—7 Tage heran. Sie standen dabei in einem Nordzimmer bei 18°C. Kulturen, 
die durch Bakterien infiziert waren, wurden nach 2—3 Tagen trüb und wurden aus- 
gesondert, ebenso Wurzeln, die in der Nahrlésung ihr Wachstum nicht fortsetzten. 
Wieder im Impfkasten wurde dann die Normallésung aus den Kulturkolben vor- 


1 Herr Prof. Dr. Srraus stellte entgegenkommenderweise Samenmaterial einer 
reinen Linie zur Verfiigung, wofiir an dieser Stelle vielmals gedankt sei. 
2 Genaue Anweisung für die Herstellung des Hefeextraktes bei WuiTE (1932). 
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sichtig abgegossen, wobei die Wurzeln am Boden des Kolbens hangenblieben, und 
durch die Versuchslösungen ersetzt. Diese enthielten die einzelnen Zusätze in den 
jeweils für sie angegebenen Konzentrationen. Leider standen nicht alle Amino- 
säuren zur Verfügung, die.als EiweiBbausteine wichtig sind, und so ist die unten- 
stehende Zusam tellung der angewendeten Stoffe notgedrungen etwas zu- 
fällig. Benutzt wurden die. folgenden Verbindungen: 

1. Glykokoll (Glycocollum purum Schering und Kahlbaum), 2. Alanin («-Alanin 
reinst Schering und Kahlbaum), 3. Valin (dl-Valin Schuchardt), 4. Leucin (Leucin 
reinst Schering und Kahlbaum), 5. Cystein (Cystein hydrochloricum Merck 2839), 
6. Cystin (Cystin Merck 2836), 7. Asparaginsäure (Acidum asparaginicum Schering 
und Kahlbaum), 8. Glutaminsäure (Glutaminsäure Merck), 9. Asparagin, 10. Ar- 
ginin, 11. Phenylalanin (alte im Institut vorhandene Präparate), 12. Tyrosin 
(l-Tyrosin Merck 8371), 13. Tryptophan (Tryptophan Merck 8368), 14. Histidin 
(1-Histidinmonochlorhydrat), 15. Hydroxylamin (Hydroxylaminum hydrochlori- 
cum Merck 416), 16. Glucosamin (Glucosamin hydrochloricum Schuchardt), 
17. Leucylglycin (Leucylglycin Kahlbaum), 18. Pepton (Pepton Witte). 

Für jede Versuchsreihe wurden je 5 Kolben mit anfangs 5 Wurzelspitzen 
angesetzt, die auch während der Dauer der Behandlung (meist 5 Tage) noch heran- 
wuchsen und Seitenwurzeln bildeten, so daß in den ungünstigsten Fällen 30 bis 
40 Wurzelspitzen zum Fixieren zur Verfügung standen. Die Wurzeln wurden dazu 
noch in der Nährlösung, die hierfür wieder in Petrischalen ausgegossen wurde, etwa 
1/,cm lang abgeschnitten und mit Formol-Chrom-Essigsäure nach NAvASHIN 
fixiert. Für die Untersuchungen wurden Längsschnitte durch die Wurzelspitzen 
— bei Impatiens 10, bei Sinapis 8 u dick — hergestellt. Diese wurden mit Gen- 
tianaviolett nach OEHLKERS (1940/41) gefärbt, wobei die Pikrinsäure für Impatiens 
noch 1:2 und für Sinapis 1:1 mit 95%igem Alkohol verdünnt wurde, da die Farbe 
sonst zu schnell ausgezogen wurde. 

Wie schon in der Einleitung betont wurde, unterliegt der Gehalt der 
einzelnen Zellkerne an Heterochromatin je nach Alter und Gewebeart 
zum Teil sehr erheblichen Schwankungen. Daher mußten für die Ver- 
gleiche genau entsprechende Teile der Wurzel ausgewählt werden!. Weiter 
genügte es nicht, nur einzelne Kerne herauszugreifen, sondern es mußte 
jeweils ein möglichst großer Gewebeausschnitt zum Vergleich herange- 
zogen werden. Am besten geeignet war hierfür die Zone direkt hinter 
dem Vegetationspunkt, deren Kerne ein verhältnismäßig gleichartiges 
Aussehen zeigten. 

Da eine exakt messende Erfassung der Heterochromatinmenge im Kern nicht 
möglich ist, wurden als Versuchsprotokolle von jeder Serie Zeichnungen hergestellt. 
Hierfür wurden gute mediane Längsschnitte ausgewählt, um in jedem Falle gleich- 
artige Gewebe zu vergleichen. 

Alle Zeichnungen wurden mit Hilfe des ABBEschen Zeichenapparates angefertigt 
{Leitz-Optik, Immersion !/,, Okular l5mal, Vergrößerung bei 35 cm Spiegel- 
abstand 2800mal). Es wurden immer sämtliche Chromozentren eines Kerns ein- 
getragen. 

II. Ergebnisse der Versuche an Impatiens balsamina. 
a) Kernbau in den Kontrollen. Abb. 1. 

In den Kontrollen, also Wurzelkulturen, die in der Grundnährlösung 
herangewachsen waren und nach 5 Tagen eine neue Nährlösung derselben 

1 Siehe Fußnote zu Abb. 1. 
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Zusammensetzung erhalten hatten, zeigten die Kerne der Wurzelspitze 
das in Abb. 1! wiedergegebene Aussehen: Die kugeligen bis eiförmigen 
Kerne haben einen Längsdurchmesser von etwa 20 u (13—24 u), während 
der Querdurchmesser um 14 (11—17 u) beträgt. Die Chromosomen 
liegen als kleine knopfige Gebilde an der Oberfläche des Kerns. Ihre Zahl 
beträgt oft 14, wie es zu erwarten ist, da sie nach den Angaben von Heırz 
(1929), Gr£eome (1932), DOUTRELIGNE (1932) und SMITH (1934) der 
Chromosomenzahl entsprechen soll. Häufig ist die Zahl aber auch ge- 
ringer, sei es dadurch, daß einzelne Chromozentren von anderen über- 
deckt werden, oder daß manche 
Chromozentren ihre Färbbar- 
keit verloren, wie es GREGOIRE 
(1932) und Smits (1934) anneh- 
men. Die Spindelansatzstelle ist 
oft gut zu sehen, aber keines- 
wegs immer, wie SMITH (1934) 
angibt und wie man es erwarten 
sollte, da die Chromozentren 
von Impatiens die der Spindel- 
ansatzstelle benachbarten proxi- 
malen Chromosomenabschnitte 
sind [Heırz (1929) und auch 
SCHAEDE (1937),derseine Unter- 
Abb. 1. Impatiens, Kontrolle. suchungen übrigens mit der 
Nuklealreaktion durchführte]. 
Sehr deutlich tritt sie aber in Prophasen hervor. In Kernen dieses 
Stadiums konnte ihre Zahl immer mit 14 festgestellt werden. Die Größe der 
Chromozentren schwankt etwas von einem Kern zum anderen, im Ge- 
samteindruck ist die Kernstruktur in dem gewählten Gewebeausschnitt 
jedoch einigermaßen einheitlich. Der Nukleolus ist nicht in allen Kernen 
zu erkennen, tritt meist aber doch als mehr oder weniger großer Körper 
hervor, der etwas intensiver gefärbt ist als der übrige Kernraum. Die 
Kernmembran zeigt sich nicht besonders deutlich, ist aber immer so zu 
erkennen, daß der’Kernraum gut umgrenzt werden kann. Zellteilungen 
waren in allen Präparaten reichlich vorhanden. In Metaphasen konnte 
die Chromosomenzahl 14 bestätigt werden. 
Zusammenfassend ist festzustellen, daß die Kerne der isolierten 
Wurzeln von /mpatiens in der Grundnährlösung ein Aussehen aufweisen, 
das bis auf geringe Abweichungen in Einzelheiten der Chromozentren- 





1 Die Abbildungen geben durchweg die Hälfte der zentralen Partie eines media- 
nen Längsschnittes .durch die Meristemzone einer Wurzelspitze wieder, dessen 
mediane Längsachse als Pfeil mit der Spitze zur Wurzelhaube hin eingetragen ist. 
Vergrößerung 2800mal, für den Druck auf !/, verkleinert. 
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struktur gut mit-den Angaben aus der Literatur übereinstimmt und auch 
Bildern entspricht, die eigene Präparate von normal, d. h. im Zusammen- 
hang mit der Pflanze gewachsenen Wurzeln zeigen, so daß sie einen guten 
Ausgangspunkt zur Feststellung von Veränderungen durch bestimmte 
Einflüsse bieten. 


b) Kernbau nach Behandlung mit Aminosäuren und den übrigen Substanzen. 
Abb. 2—8. 

Die Ergebnisse der einzelnen Versuchsreihen können hier nur in den 
wesentlichsten Punkten geschildert und durch Abbildungen belegt 
werden. Alles Weitere ist zusammenfassend in der Tabelle 1, S. 492 
dargestellt und im Anschluß daran besprochen. 
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Abb. 2. Impatiens, 0,1% Leucin. Unten links Metaphaseplatte mit der normalen diploiden 
Chromosomenzahl. 


In den Wurzelspitzen von Impatiens balsamina zeigten sich nach den 
verschiedenen Zugaben von Aminosäuren zu der Grundnährlösung sehr 
mannigfaltige Veränderungen der Kernstruktur, von denen in den meisten 
Fällen die Abweichungen im Heterochromatingehalt am auffälligsten 
waren. Ganz besonders eindeutig konnte eine starke Heterochromatin- 
vermehrung nach 5tägiger Behandlung mit 0,1% Leucin (Abb. 2) und 
0,05% Arginin festgestellt werden. In beiden Fällen enthielten die 
Kerne, die gegenüber den Kontrollen etwas verkleinert waren, auffällig 
große Chromozentren in nicht geringerer Anzahl als die Kontrollen. Alle 
Chromozentren waren sehr intensiv gefärbt. Sie erschienen tief dunkel- 
violett und traten an der Oberfläche der Kerne deutlich hervor, ließen 
aber keinerlei Strukturen, wie z. B. die Spindelansatzstellen, erkennen. 
Während bei der Leucinbehandlung trotz der starken Veränderungen 
der ,,Ruhekerne“ in den Wurzelspitzen viele normale Teilungen (Abb. 2, 
unten links) gefunden wurden, wirkten die Wurzeln nach Argininzusatz 














486 j Irse HÔVERMANN: 


geschädigt und zeigten keine Teilungen. Der Nukleolus war nach beiden 
Behandlungen seltener zu finden als in den Kontrollen und immer nur 
schwach rosa getönt. 

Nur wenig geringer war.die Heterochromatinvermehrung nach Zusatz 
von 0,1% Valin (Abb. 3) und 0,1% Asparaginsäure (Abb. 4) zur Nähr- 





Abb. 4. Impatiens, 0,1% Asparaginsäure. 


: lösung. Im Gegensatz zur Wirkung der erstgenannten Substanzen war 
aber das Kernvolumen hier oft größer als in den Kontrollen. Als weitere 
Abweichung zeigte sich nach Valinbehandlung eine Neigung des Hetero- 
chromatins zur Bildung von Sammelchromozentren (Abb. 3), weshalb 
in manchen Kernen nicht mehr als 3 oder 4 Chromozentren zu finden 
waren. Der Nukleolus war besonders durch die Asparaginsäurebehand- 
lung besser färbbar geworden (Abb. 4). Teilungen waren vorhanden. 
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Zum größten Teil hatten die untersuchten Substanzen [Glykokoll, 
Alanin, Cystein (Abb. 5), Glutaminsäure, Asparagin (Abb. 6), Phenyl- 
alanin, Tryptophan, Pepton (Abb. 8)] bei ötägiger Behandlung in der 
meistbenutzten Konzentration von 0,1% keine so starke Wirksamkeit 





Abb. 6. Impatiens, 2% Asparagin. Die mediane Längsachse der Wurzel verläuft hier etwa 
parallel zum oberen Rand der Abbildung in 15 mm Abstand. 


wie die vorstehenden 4 Stoffe, riefen jedoch auch eine deutliche Hetero- 
chromatinvermehrung hervor. Diese beschränkte sich manchmal auf 
die Zellkerne in der Zone direkt hinter der Wurzelhaube oder war dort 
besonders deutlich (Abb. 5). Die Färbung der Nukleolen war wieder 
sehr variabel. Auffällig war ihre oft sehr dunkle Tönung in den Glutamin- 
säurepräparaten. In ihnen und nach Asparaginbehandlung fiel auch eine 
Ablagerung von großen Stärkekörnern, wie sie sonst nur in Zellen der 
Wurzelhaube vorkommen, in den zentralen Partien der Wurzelspitze 
33 





Planta. Bd. 39. 
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auf. Die Zellen der Asparaginpräparate waren gesund und zeigten 
Teilungen (Abb. 6), während die Glutaminsäurebehandlung die Wurzeln 
offenbar geschädigt hatte. Die Kerne lagen oft deformiert in den plasma- 
armen Zellen, Teilungen wurden nicht gefunden. Die makroskopische 
Entwicklung der Kulturen war merklich hinter der der Kontrollen zu- 
rückgeblieben. Eine gewisse Schädigung zeigte sich auch bei manchen 
Alaninpräparaten, und bei diesen war die Heterochromatinvermehrung 
stärker als sonst in dieser Gruppe. Sehr-stark schädigten auch Phenyl- 
alanin und Tryptophan. Bei Cystein (als Chlorhydrat verwendet, 
Abb. 5), fiel die starke Verringerung des Kernvolumens (durchschnitt- 
lich auf die Hälfte) auf, doch wurde hierdurch im Gegensatz zu den vor- 
her erwähnten Serien die Entwicklung nicht gehemmt. In allen Präpa- 


raten waren Teilungen zu finden. 

Unsicher blieb die Wirksamkeit von Histidin (0,05%) und Tyrosin, die keine 
einheitliche Reaktion der Zellkerne bewirkten. Histidinpräparate zeigten immer 
schon in dem kleinen, für diese Vergleiche ausgewählten Ausschnitt aus der Wurzel- 
spitze so starke Unterschiede in ihrem Heterochromatingehalt, wie sie sonst nirgends 
gefunden wurden. In den zentralen Partien der Wurzelspitze besaßen die Kerne 
meist nur ein oder wenige winzig kleine, schwach gefärbte Chromozentren, während 
sie in den peripheren Teilen der Wurzel größer und deutlicher waren. Nach den 
Tyrosinbehandlungen, die mit 0,1 und 0,5% (gesättigte Lösung, in der das über- 
schüssige Tyrosin belassen wurde) durchgeführt wurden, hatten die Kerne jeweils 
eines Präparates zwar ein einheitliches Aussehen, aber verschiedene Präparate 
zeigten sehr unterschiedliche Kernstrukturen und uneinheitliche Kerngrößen. 
Überall erschien der Nukleolus sehr intensiv gefärbt und er nahm oft einen 
beträchtlichen Teil des Kernraums ein. 

Nur nach der Behandlung mit Cystin (0,1%) und Hydroxylamin (sogar 
1%) zeigten die Kerne der Wurzelspitzen von Impatiens keine Verände- 
rungen ihres Heterochromatingehalts. In den Cystinpräparaten stimmten 
die Kernstrukturen mit denen der Kontrollen völlig überein, während 
die Hydroxylaminbehandlung die Färbbarkeit des Nukleolus verringert 
hatte, so daß er in diesen Präparaten fast nie mehr zu finden war. 

In einer besonderen Versuchsreihe wurde weiter der Einfluß von 
Pepton auf die Kerne der isolierten Wurzeln von Impatiens untersucht. 

Die Kulturen wurden so angesetzt, daß von den 5 Wurzeln eines Keimlings 
(vgl. S. 482) jeweils eine Wurzelspitze als Kontrolle in die Grundnährlösung gebracht 
wurde, während den übrigen 4 zu dieser Grundnährlösung 1% Pepton zugegeben 
wurde. Die Wurzelspitzen dieser Kulturen wurden an 3 aufeinanderfolgenden Tagen, 
also nach 1-, 2- und 3tägiger Behandlung, aber immer zur gleichen Tageszeit, fixiert. 
Die Abb. 7 und 8 zeigen also Ausschnitte aus 2 Wurzelspitzen der gleichen Pflanze, 
von denen beide zuerst in Grundnährlösung gewachsen waren, wonach die eine 
(Abb. 7) dann 3 Tage in eine neue Grundnährlösung kam, eine andere (Abb. 8) 
‘lagegen in eine solche mit 1% Pepton. Den mit Pepton behandelten Wurzel- 
spitzen wird hier nochmals eine Kontrolle gegenübergestellt, da diese Serie zu einer 
anderen Zeit kultiviert wurde als die zur Prüfung der Wirkung der Aminosäuren, 
und da weiter die verschiedenen Behandlungen an Wurzeln ein und derselben 
Pflanze vorgenommen wurden. 
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Die Präparate von Kontrollen waren hier etwas schlechter färbbar, 
so daß besonders kleine Chromozentren oft nur schwer zu erkennen 
waren. Ihre Kerne zeigten sonst aber eine gute Übereinstimmung mit 
den Kontrollen der Aminosäurenserie. Allerdings trat hier der Nukleolus, 





Abb. 8. Impatiens, 1% Tcpton, 3tägige Behandlung. 


‘zart rötlich-violett gefärbt, immer in Erscheinung, während er in Abb. I 
manchmal fehlt. Nach Peptonbehandlung (Abb. 8) war der Nukleolus 
in den Präparaten, jetzt rosa getönt, immer gut zu finden. Die Chromo- 
zentren waren viel intensiver gefärbt als in den Kontrollen und verhält- 
nismäßig groß. Obwohl es schwierig ist, ihr Gesamtvolumen abzu- 
schätzen, dürfte die Heterochromatinmenge den Kontrollen gegenüber 
durchschnittlich verdoppelt sein. Da das Kernvolumen außerdem nicht 
33* 
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unbetrichtlich verringert war, wirkten die Kerne sehr heterochromatin- 
reich. Kernteilungen waren in den Peptonpräparaten nicht so zahlreich 
‘wie in den Kontrollen, zeigten aber normale Bilder und ließen in manchen 
günstig gelegenenMetaphaseplatten Chromosomenzahlen um 14 feststellen. 


III. Ergebnisse der Versuche an Sinapis alba. 

Ähnliche Ergebnisse, wie sie vorstehend für Impatiens geschildert 
wurden, ließen sich auch bei Sinapis feststellen (vgl. Tabelle 1, S. 492). 
Allerdings waren hier die Reaktionen häu- 
figer (bei Glykokoll, Valin, Leucin) nicht ein- 
deutig, da keine reine Linie zur Verfügung 
stand und außerdem oft nur noch geringe 
Dosen der Versuchssubstanzen zur Verfügung 
standen, die die Reizschwelle nicht erreichten 
(vgl. auch S.493). 

Durch individuelle Unterschiede der Ver- 
suchspflanzen bedingte Schwankungen in den 
Ergebnissen waren aber völlig ausgeschaltet 
in einer mit Tyrosin behandelten Serie, für 
welche das gesamte Versuchsmaterial aus einer 
einzigen Keimwurzel herangezogen worden war. 

Die Spitze der Keimwurzel wurde nach der 
früher beschriebenen Methode, aber für sich allein, 
zunächst in die Grundnährlösung gebracht, in der 
sie etwa 2 Monate lang (4. 6.—5. 8. 49) heranwuchs 
und sich zu einem reichverzweigten Wurzelgeflecht 
entwickelte. Dieses wurde unter aseptischen Be- 
dingungen in mehrere Teile zerlegt, die zum einen 
Teil in eine neue Grundnährlösung, zum anderen 
Teil in Nährlösungen mit Zusatz von 0,1% Tyrosin 
Abb. 9. Sinapis, Kontrolle 8ebracht wurden. 

der Tyrosinserie. In den Kontrollen (Abb. 9) stellte sich da- 

bei heraus, daß durch die längere Kulturdauer 

die Kerngröße abgenommen hatte. Weiter war die Heterochromatin- 

menge in allen Kernen geringer als in den Kontrollen der regulären 

Serie. Die Chromozentren waren nur klein und in manchen Kernen gar 

nicht zu finden. Der Nukleolus war dagegen stärker färbbar geworden 
und trat in allen Kernen deutlich hervor. 

Die Tyrosinpräparate dieser Versuchsreihe hatten deutlich mehr 
Heterochromatin als die Kontrollen, und zwar besaßen sie zum Teil sehr 
große Chromozentren (Abb. 10), so daß sie auch trotz des vergrößerten 
Kernvolumens wesentlich heterochromatinreicher sind als die Kontrollen. 

Es war ursprünglich geplant, alle Versuche in der eben geschilderten Weise an 
den „Nachkommen“ einer einzigen Wurzel durchzuführen, um Uneinheitlichkeiten 
des Materials auszuschalten. Leider war das nicht möglich, da die Wurzeln durch 
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langere Kulturdauer immer feiner, die Kerne kleiner und die Farbbarkeit ihrer 
Strukturen schlechter wurde. Weiter wurde die Entwicklung der Kulturen mit der 
Zeit doch langsamer, bis sie schlieBlich stehenblieb. AuBerdem hatte diese Methode 
die Untersuchungen so kompliziert, daß nur wenige Substanzen hätten getestet 
werden können, während hier der größere Wert darauf gelegt wurde, den Einfluß 
möglichst vieler Stoffe kennenzulernen und Einzelheiten ihrer Wirksamkeit nur 
weniger beachtet werden konnten. 

Neben der Wirkung von einfachen Aminosäuren wurde an Sinapis 
auch der Einfluß von Glucosamin und Leucylglycin untersucht. Dabei 
rief Glucosamin in den Konzentrationen von 0,1 und 0,5% einheitlich 





Abb. 10. Sinapis, 0,1% Tyrosin, 3tägige Behandlung. 


eine Erhöhung des Heterochromatingehalts der Zellkerne hervor, wäh- 
rend Leucylglycin wohl auch die Chromozentren vergrößerte, gleich- 
zeitig aber das Kernvolumen so steigerte, daß die Gesamtmenge an 
Heterochromatin den Kontrollen gegenüber nicht deutlich vermehrt 
war. Nach Glucosaminbehandlung erschien der Nukleolus immer sehr 
intensiv gefärbt, oft in dem gleichen satten Farbton wie die Chromo- 
zentren, und er konnte eine beachtliche Größe erreichen. 


IV. Besprechung der Ergebnisse. 


Sämtliche Ergebnisse des experimentellen Teils sind in der Tabelle 1 
übersichtlich zusammengefaßt. Hierbei ergaben sich für bestimmte 
Gruppen von Substanzen sehr charakteristische Veränderungen der 
Kernstruktur. 

Die Aminosäuren bewirkten in der Regel (Ausnahmen s. unten) eine 
Steigerung des Heterochromatingehalts der Zellkerne sowie meist auch eine 
bessere Färbbarkeit der Chromozentren. Ebenso reagierten die Pflanzen 
auf die Behandlung mit Asparagin, Pepton und Glucosamin. Hydroxyl- 
amin, dem vielfach eine Rolle bei der Eiweißsynthese zugeschrieben wurde, 
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Ta- 

Verwendete “Wert! 

x ween at eal KerngrüLe 

Imp. | Sin. fr. | alt Imp. Sin. 
Kontrollen ........ 5,5 | 6,2 = = 
Glykokoll . . . . . . . . . 2,0 0,1 5,7 6,2 — + (—) 
ON... 0 1,0 — | 
és. à hs 4.34 0,1 0,1 | 5,7 | 6,0 — = 
EEE ee 0,1 0,05 | 5,9 6,7 | = (+); + (—) 
DE sh due 0,1 0,1 5,4 6,0 — = 
Cystein hydrochloricum. 0,1 0,1 | —— —— 
OR. lo. de ii 0,1 0,1 4,8 | 5,2 = — 
Asparaginsäure . . . . . . 0,1 0,1 3,1 3,3 — — 
Glutaminsäure. . . . . . . _ 0,5 3,0 3,1 = (+) 
Glutaminsäure. ...... 0,1 0,1 3,2 3,4 —— | — 
eee 2,0 0,5 48 | 5,9 = = 
Ce Fe es 0,1 0,1 5,1 | 6,4 = = 
ee ea 5 8 8) 8 À 0,05 | 7,5 | 8,0 ae = 
Phenylalanin ....... 0, 0,1 4,6 4,7 | — (=) — 
RL on us eer 0,5 — — 
D ut sd. : 0,1 | 0,1 | 5,5 | 60 | — a7 
Tryptophan. . . . . . . . 0,1 0,03 | 5,6 | 6,1 ——. — 
Histidinmonochlorhydrat . . | 0,05 | 0,1 44 | 4,8 =— =— 
Hydroxylaminhydrochlorid . | — 0,5 22 | 24 — 
Hydroxylaminhydrochlorid . | 0,1 0,1 2,6 2,8 = — 
Glucosamin . . . . . . . . _ 0,5 34 : 3,6 + (—) 
De ut eg 8 1,0 — _ 


ergab dagegen eindeutig keine Veränderungen der Kernstruktur. Die hier 
erzielten Ergebnisse zeigen also eine spezifische Reaktion des Heterochroma- 
tins auf die Zufuhr von Eiweißbausteinen und bestätigen so auf neue Weise 
seine Beteiligung am Eiweißstoffwechsel. Die Vergrößerung der Chromo- 
zentren durch die Aminosäuren läßt annehmen, daß ihre besondere Auf- 
gabe in der Aufnahme und Weiterverarbeitung dieser Stoffe zu sehen 
ist. Dabei ist es interessant, daß die Kerne der hier untersuchten Wurzeln 
in ähnlicher Weise verändert wurden wie die Kerne mit sog. „sekundären“ 
Chromozentren in Drüsenzellen von Drosera. 


Vor allem in der Vergrößerung der Chromozentren ähneln die hier 
erzielten Ergebnisse nämlich denen von Huts (1897, 1899) und Rosen- 
BERG (1899, 1909), die bei der Fütterung von Drosera-Tentakeln ,,Chro- 
matinansammlungen“ in den Zellkernen feststellten. Allerdings war die 
Reaktion in den Kernen jener Zellart weitaus stärker, als sie hier er- 
halten wurde. Wenn man aber berücksichtigt, daß die starke Chromatin- 


1 Gilt jeweils für die für Sinapis angegebenen Konzentrationen; = den Kon- 
trollen entsprechend ; — verringert gegenüber den Kontrollen; + gesteigert gegen- 
über den Kontrollen; g gehemmt; u ungefärbt; h hell gefärbt; d dunkel gefärbt. 
In Klammern gegebene Zeichen bedeuten, daß diese Verhältnisse nur in wenigen 
Fällen beobachtet wurden. 
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belle 1. 
Hetero- —- 
chromatin- | Färbbarkeit | Färbung, des Teilungen Entwicklung 
menge . der Kulturen 
Imp. | Sin. Imp. | Sin Imp. | Sin. Imp. Sin. Imp. | Sin. 
= = uh uh + + + nm | = 
+ |—(+) = = h dhu | +++ — = = 
h +++ = 
=+ + = + uh | h(ud) | ++ | + = = 
++ |—(+) + |—(+)] uh dh + | +(— “9 25 
+++J+(=) + |+(—)] uh | d(hu) <3 | +(+) = = 
> + + u u er A ee 
= +++] — + h hdu 4) iinet = = 
++ | ++ + + h hdu ++ |! ET TI. 
E: —= hu | | + | + 
+ + + + | d(h) | dhu + | ++ — + 
+ +++) + + uh u - | — + = 
-- = = _ uh hu - | os = 
eT ++ + + uh | dh a = +) g = 
=+/++] + + d d = g =g 
= d | g 
+} + | à | m Bu see 
+ + + + | uhd| d — | — g g 
+— + — + hd | hd + | — = | — 
= = | uh I ++ | +++ 
= = = = uh | wh LAS ie +++ 
+ + | d(uh) +) Fe 
+ + h av = 




















vermehrung dort an Organen erzielt wurde, die speziell auf die Aufnahme 
und Verarbeitung organischer Stoffe eingestellt sind, und daß die Nähr- 
stoffe in sehr konzentrierter Form geboten wurden, so erscheint es nur 
natürlich, daß die von unserzielten Veränderungen weniger auffällig waren. 

Neben der bloßen Vergrößerung der Chromozentren führte die Fütte- 
rung der Drosera-Tentakel auch immer zur Verschmelzung der zuerst 
einzeln liegenden Chromatinmassen, bis schließlich nur noch ein einziger 
dicker Chromatinfaden festzustellen war. Ein Schritt in diese Richtung 
mag die hier manchmal (z. B. in der /mpatiens-Serie bei Valin- und 
Asparaginsäurebehandlung) beobachtete Neigung des Heterochromatins 
zur Bildung von Sammelchromozentren sein. 

In der. vorliegenden Arbeit wurde häufig wie bei Drosera eine Ver- 
kleinerung des Kernvolumens beobachtet und manchmal auch eine 
weniger deutliche Ausbildung der Kernmembran. Während aber in den 
Kernen der Tentakel von Drosera der Nukleolus in allen Versuchen ein- 
heitlich kleiner wurde, doch immer färbbar blieb, sind für die Nukleolen 
der Wurzelkerne keine für alle Versuchsserien gleichsinnigen Verände- 
rungen festzustellen, sondern gerade die große Variabilität ihrer Re 
aktionen bez. Kernvolumen und Intensität der Färbung ist für die 
Nukleolen charakteristisch. 











494 Insz HOvERMANN: 


Betrachtet man die Art der wirksamen Substanzen, so ergeben sich 
weitere wichtige Parallelen. Hier verursachten, wie oben erwähnt, nur 
die Aminosäuren bzw. andere Eiweißbausteine eine Vergrößerung der 
Heterochromatinmenge. Ebenso kamen Hutz und ROSENBERG zu dem 
Ergebnis, daß nur solche Substanzen, die als Nährstoffe von Wert sind 
(Hühnereiweiß und Pepton nach Hv1E) oder eiweißreiche Substanzen’ 
(außer Hühnereiweiß und Pepton vor allem Fleisch und Legumin nach 
ROSENBERG) die Chromatinansammlungen in den Zellkernen bewirken. 
Paraffin, einige Salze und Kork z. B. blieben ohne Wirkung, während 
andere, wie Mannit, Käse, Kasein und Zucker nur eine schwache Chro- 
matinvermehrung hervorriefen. 

Die einzelnen Aminosäuren bewirkten ganz verschieden starke Ver- 
änderungen im Heterochromatingehalt der Zellkerne. Auch reagierten 
die beiden Versuchsobjekte nicht in allen Fällen gleich stark auf die 
gleiche Behandlung. So erwiesen sich bei Jmpatiens Arginin und Leucin 
sowie in etwas geringerem Maße auch Valin und Asparaginsäure als am 
stärksten wirksam. Bei Sinapis waren es Asparagin und Cystin bzw. 
Asparaginsäure, Arginin und Phenylalanin, die die stärkste Hetero- 
chromatinvermehrung hervorriefen. Besonders auffällig zeigte sich eine 
verschiedenartige Reaktion der beiden Versuchsobjekte bei der Behand- 
lung mit Cystin, die die Heterochromatinmenge von Impatiens unver- 
ändert ließ, während die von Sinapis ganz erheblich vermehrt wurde. 
Dieses Verhalten läßt sich wohl durch die Annahme einer verschieden 
hohen Reizschwelle für die Reaktion auf diese Substanz am besten ver- 
stehen, die hier für /mpatiens höher lag, wie es zum Beispiel auch bei 
Asparagin für Sinapis der Fall ist, wo sich bei 0,1% noch keine Wirkung 
zeigte, während 0,5% einestarke Heterochromatinvermehrung hervorrief. 

Für die wenig befriedigenden Ergebnisse an Sinapis bei der Behand- 
lung mit Glykokoll und Valin ist die Verwendung zu geringer Konzen- 
tration sicher mit ein Grund. Für die Sinapis-Reihe standen von diesen 
Substanzen nur noch geringe Mengen zur Verfügung, so daß die Versuche 
mit den angegebenen niedrigen Konzentrationen angesetzt werden 
mußten. Es scheint aber nach den oben erwähnten Ergebnissen bei der 
Asparaginbehandlung an Sinapis, weiter bei 0,05% Histidin für Im- 
patiens und 0,1% für Sinapis und ebenso 0,1% und 0,5% Tyrosin für 
Impatiens, daß sich bei Verwendung höherer Konzentrationen die Er- 
gebnisse ausgeglichen hätten. Da die fraglichen Substanzen zur Zeit der 
Durchführung der Versuche nicht zu beschaffen waren, konnten diese 
Vermutungen nicht nachgeprüft werden. 

Bei Berücksichtigung der Struktur der wirksamen Substanzen ist in 
der Impatiens-Serie eine Steigerung der Heterochromatinvermehrung 
mit zunehmender Kettenlänge der Aminosäuren von Alanin über Leuein 
zu Valin hin festzustellen. Glykokoll muß dabei außer acht gelassen 
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werden, da es in höherer Konzentration angewendet wurde. Weiter 
fallen durch einheitliche Effekte Phenylalanin, Tyrosin und Tryptophan 
auf, also die Gruppe der Aminosäuren, die sich vor den anderen durch den 
Besitz des Benzolringes auszeichnen. Neben den gewohnten Kern- 
veränderungen (Steigerung des Heterochromatingehalts und Verkleine- 
rung des Kernvolumens) hemmen sie, oft schon bei Verwendung geringer 
Dosen, die Entwicklung der Wurzeln und schädigen sie so, daß in den 
Wurzelspitzen nur noch selten Zellteilungen gefunden werden. 

Histidin, das zwar einen heterozyklischen Imidazolkern enthält, im 
Gegensatz zur vorigen Gruppe aber keinen Benzolring besitzt, hatte keine 
so ausgesprochen toxische Wirkung, obwohl auch hier beider Verwendung 
von 0,1% bei Sinapis Zellteilungen ausblieben und die Weiterentwick- 
lung der Kulturen schlechter war als die der Kontrollen. Die Hetero- 
chromatinvermehrung ist nur bei Sinapis eindeutig festzustellen, doch 
ist sie auch hier nicht besonders erheblich. Da Histidin und Arginin 
nach CasPERSSON (1939/40a) aber gerade das Baumaterial für die 
Purin- und Pyrimidingruppen der Nukleinsäuren darstellen, wäre eine 
besonders starke Reaktion auf das Angebot dieser Stoffe zu erwarten 
gewesen. Nach Behandlung mit Arginin ist die Heterochromatin- 
vermehrung sowohl bei Jmpatiens als auch bei Sinapis tatsächlich sehr 
erheblich. Es ist möglich, daß die an sich gute Wirksamkeit des Histidins 
hier nicht zur Geltung kam, weil es in der Form seines Monochlorhydrats 
angewendet wurde, in welcher es seine typische Eigenschaft, den basi- 
schen Charakter, verloren hat. 

Die Beteiligung des Nukleolus an diesen Stoffwechselvorgängen, die 
besonders CASPERSSON und THORELL (1941) wahrscheinlich machten, 
zeigt sich in diesen Versuchen nicht so klar. Es wurde aber manchmal 
beobachtet (z. B. Sinapis nach Alanin-, Valin- und Histidinbehandlung), 
daß im Nukleolus bzw. an seiner Oberfläche Körnchen oder Schollen suf- 
traten, die die gleiche intensiv dunkelviolette Färbung aufwiesen wie die 
Chromozentren. Weiter zeigt die Durchsicht der Tabelle 1 auf S.492f., daß 
bei 13 von den 17 untersuchten Substanzen der Nukleolus wenigstens in 
einigen Fällen eine dunklere Färbung annimmt als bei den Kontrollen. 
Manchmal kann die Färbung auch genau so intensiv und im gleichen 
Farbton gehalten sein wie die des Heterochromatins. Dies zeigt zu- 
mindest an, daß die Zusammensetzung des Nukleolus sehr stark schwankt 
und daß er wahrscheinlich auch an dem hier gesteigerten Eiweißstoff- 
wechsel teilnimmt. 

Die Entwicklung der Kulturen war bei allen Zusätzen, abgesehen von 
den vorstehend besonders erwähnten Substanzen mit 3enzolkern, nor- 
mal und in vielen Fällen besser als die der Kontrollen. Dies fiel besonders 
in der Sinapis-Serie bei Hydroxylamin auf, bei dessen Zusatz sich die 
Wurzelkulturen trotz des niedrigen pp-Wertes der Lösung (2,2—2,8) 
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am besten entwickelten. Dem guten Wachstum entsprechend fanden 
sich in dep meisten Präparaten auch viele Zellteilungen. 

Im speziellen Teil wurde bei den betreffenden Versuchsserien 
bereits darauf hingewiesen, daß die Zellteilungen normal aussahen 
und keinerlei Schädigungen aufwiesen. An gut gelegenen Metaphase- 
platten in behandelten und unbehandelten Wurzeln ließ sich die 
Chromosomenzahl feststellen. Wie Abb. 11 zeigt, ist es immer die nor- 
male diploide Zahl, gleich, ob der Gehalt der ,,Ruhekerne“ an Hetero- 
chromatin erhöht ist oder nicht. 


Ib 





Ob 


Abb. 11. Metaphaseplatten mit den normalen diploiden Chromosomenzahlen. J. Sinapis 
alba, 2n = 24; a 0,5% Glutaminsäure; b 0,1% Asparaginsäure; ce 0,1% Glucosamin. 
II. Impatiens balsamina, 2n = 14; a 0,1% Leucin; b Kontrolle; c 0,1% Cystein. 


Dies Ergebnis ist insofern überraschend, als sowohl RosENBERGs 
Mitteilungen (1899) über seine Peptonversuche an Wurzeln von Drosera 
auf eine Polyploidie ähnlich der nach Colchieinbehandlung hindeuten, 
als auch manche Befunde GEITLERs an Kernen mit vergrößerten Chromo- 
zentren diesen Gedanken nahelegen. ROSENBERG beobachtete nach 
4tägiger Behandlung der Drosera-Wurzeln mit 1%iger Peptonlösung 
neben der Chromatinvermehrung der Kerne das Ausbleiben von Tei- 
lungen, und die wenigen vorhandenen erschienen unregelmäßig. An die 
Colchieinwirkung erinnert dort weiter die nur undeutliche Ausbildung 
der Spindel. Diese Angaben wurden aber alle nur nebenbei gemacht 
und ROSENBERG wollte keineswegs solche Fragen mit seinen Versuchen 
klären. 

Ähnliche Ergebnisse wie die vorstehenden von ROSENBERG wurden 
aber in keiner der Versuchsreihen erhalten, obwohl in einer Zmpatiens- 
Serie auch Pepton, und zwar in der RosENBERGschen Konzentration 
von 1%, angewendet wurde. Die eigentlichen Ursachen, die die von 
ROSENBERG beobachtete Wirkung hervorbrachten, sind also sicher nicht 
der Peptonzusatz zur Nährlösung, sondern wahrscheinlich Infektionen, 
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die auch MiLovipov (1949) als Einwand gegen die Ergebnisse von 
RosENBERG anführt und für die ja bekannt ist, daß sie palyploidisierende 
Wirkungen haben können. 

Weiter werden allgemein Kerne mit vergrößerten Chromozentren, 
wie sie besonders in Zellen mit trophischen Funktionen vorkommen, als 
polyploid betrachtet (z. B. GEITLER, 1941). GEITLER (1940) und JAHNL 
(1946) z. B. gelang es in vielen Fällen, die vermutete Polyploidie durch 
Auslösung von Mitosen direkt zu beweisen, und in anderen Fällen (Gerr- 
LER 1944, 1948) wurde die endomitotische Polyploidisierung durch 
eine sorgfältige Strukturanalyse und Vergleich der untersuchten Kerne 
mit solchen aus Geweben, in denen man Mitosen hatte auslösen können, 
wahrscheinlich gemacht. Außerdem betont GEITLER (1948) besonders, 
daß solche Analysen nur zusammen mit Volumenmessungen von Wert 
sind, die eine Vergrößerung der Kerne feststellen. Diese Tatsache scheint 
nach den hier vorgefundenen Ergebnissen von besonderer Wichtigkeit 
zu sein, denn auf Grund des oft recht großen Heterochromatingehalts 
der Zellkerne hätte man auch hier mit endomitotischer Polyploidie 
rechnen können. 

Neben dem Nachweis, daß sich der Heterochromatingehalt der Kerne 
auch in meristematischen, undifferenzierten Geweben durch Amino- 
säuren und andere Eiweißbausteine beeinflussen läßt und sich dabei 
meist steigert, zeigen die Versuche, daß in dieser Art der Reaktion eine 
Übereinstimmung mit den in lebhaft funktionierenden Zellen oft beob- 
achteten ‚sekundären‘ Chromozentren besteht, die es erlaubt, diese nur 
als durch die besonderen Aufgaben bestimmter Kerne stark veränderte, 


‚aber sonst normale Chromozentren anzusehen und keinen grundsätz- 


lichen Unterschied mehr zwischen diesen beiden Strukturelementen der 
„Ruhekerne‘‘ zu machen. 


Zusammenfassung. 


In steriler Organkultur wurde die Wirkung von Aminosäuren und 
einigen anderen Substanzen mit strukturellen Beziehungen zum Eiweiß 
auf junge, undifferenzierte Kerne in den Wurzelspitzen von /mpatiens 
balsamina und Sinapis alba untersucht. 

Gegenüber den Kontrollen ergab sich bei Zusatz von Aminosäuren 
zur Nährlösung eine Steigerung des Heterochromatingehalts der Zell- 
kerne. In der gleichen Weise wirkten Pepton, Glucosamin und Asparagin. 
Hydroxylamin ließ den Heterochromatingehalt der Kerne sowie ihre 
Struktur unverändert. 

Von den typischen Histonbestandteilen Arginin und Histidin steigerte 
nur Arginin den Heterochromatingehalt, und zwar sehr stark. 

Die hier erzeugten hyperchromatischen Kerne waren nicht polyploid, 
wie es auf Grund eines Peptonversuches von ROSENBERG und oft 
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nachgewiesener endomitotischer Polyploidie in Kernen mit gesteigerten 
trophischen Funktionen hätte erwartet werden können. Sie zeigten 
normale diploide Mitosen. 

Die Häufigkeit der Zellteilungen war gegenüber den Kontrollen in 
manchen Serien gesteigert, das Wachstum und die Entwicklung der 
Kulturen öfters gefördert. 

Die Vergrößerung der Chromozentren, die hier nicht so erheblich war 
wie z. B. in den Drüsenzellen von Drosera, erscheint als ein Schritt, auf 
dem Wege zu jenen großen Chromatinansammlungen der sog. ,,sekun- 
dären‘‘ Chromozentren, deren Vorhandensein für alle Kerne mit ge- 
steigertem Stoffwechsel typisch ist und als Ausdruck eben dieser Tätig- 
keit gilt. Das hier nachgewiesene Vorhandensein der gleichen oder einer 
ähnlichen Fähigkeit für Chromozentren, die sicher heterochromatische 
Chromosomenabschnitte sind und deren Gehalt an Thymonukleinsäure 
mittels der Nuklealreaktion nachgewiesen ist, macht es wahrscheinlich, 
daß diese bisher immer voneinander unterschiedenen Strukturelemente 
der ,,Ruhekerne“ nur verschieden starke Ausprägungen ein und des- 
selben ‚„Kernorganells‘‘ sind. 

Die vorliegende Arbeit wurde an den Botanischen Anstalten der Universität 
Göttingen begonnen und am Botanischen Institut der Technischen Hochschule 
München in Weihenstephan zu Ende geführt. Herrn Prof. Dr. H. v. WrrscH gilt 
mein besonderer Dank für die Anregung und stete Förderung der Arbeit. Des- 
gleichen danke ich Herrn Professor Dr. R. HARDER, der durch Gewährung eines 
Arbeitsplatzes in seinem Institut die Inangriffnahme dieser Untersuchungen 
ermöglichte. 
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UBER ASSIMILATION UND ATMUNG DER PFLANZEN 
IM WINTER BEI TIEFEN TEMPERATUREN *. 


Von 
Orti ZELLER. 
Mit 9 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 13. April 1951.) 


Einleitung. 

Die Frage, ob Pflanzen mit grünen Assimilationsorganen im Winter 
an bestimmten Tagen eine positive Stoffbilanz aufweisen, d. h. in 24 Std 
mehr assimilieren als atmen, wurde schon lange diskutiert und von den 
verschiedenen Bearbeitern auf widersprechende Art beantwortet. 

Nach Angaben von JUMELLE (1892), MATTHAEI (1905), Henrıcı (1921) 
und ZACHAROWA (1929) findet CO,-Abgabe bzw. CO,- Aufnahme noch bei 
sehr tiefen Temperaturen, teilweise noch unter —20° und —40° C, statt. 
Dagegen kommen Iwanorr und KossowItscH (1929), CARTELLIERI 
(1936), ÄLvık (1939), Pısek und ScHıssst (1939—1946) zu dem Ergebnis, 
daß um 0° der CO,-Gaswechsel sehr gehemmt ist, und daß die Tempe- 
raturminima für Assimilation und Atmung wenige Grad unter dem 
Gefrierpunkt zu suchen sind. 

Die meisten Arbeiten über Assimilation und Atmung der Pflanzen 
befassen sich mit der aufgenommenen bzw. abgegebenen CO,-Menge in 
einer bestimmten Zeiteinheit und erfordern eine komplizierte Apparatur. 
Die Bearbeitung unserer Frage setzt aber eine Versuchsmethode voraus, 
die es erlaubt, noch sehr geringe CO,-Umsetzungen festzustellen, und 
die außerdem so einfach ist, daß man an Frosttagen im Gelände mit ihr 
arbeiten kann. Diesen Forderungen entspricht eine Versuchsanstellung 
von Äıvık (1939)!. Sie eignet sich nicht für kurzfristige, quantitative 
Messungen, ist aber sehr empfindlich- Sie beansprucht keinerlei Appa- 
ratur, und man kann mit ihr dem Problem des Stoffgewinnes der 
Pflanzen speziell im Winter von der Seite der Tagesbilanz aus näher- 
kommen. 


A. Methodik. 
Das Prinzip der Methode ist folgendes. Man bringt die Versuchspflanzen in 
einem Rundkolben dicht über einer geringen Menge stark verdünnter Natrium- 
bikarbonatlösung an, die mit einem Indikator versetzt ist. Bikarbonatlösungen 


* Dissertation der Fakultät für Natur- und Geisteswissenschaften der Tech- 
nischen Hochschule -Stuttgart. 

1 Mit der Atvrxschen Methode machte schon 1940—1942 H. v. REITZENSTEIN 
(gefallen 1944) am Botanischen Institut der T. H. Stuttgart Versuche. 
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haben die Eigenschaft, sich mit der jeweiligen CO,-Spannung in der iiber ihnen 
befindlichen Luft ins Gleichgewicht zu setzen und dabei durch CO,-Abgabe oder 
-Aufnahme ihren p,-Wert zu verändern. Die im Bikarbonat-CO,-System sich 
einstellenden chemischen Gleichgewichte können folgendermaßen veranschaulicht 
werden: 

Luft co, 


= | EEE: 
CO, +H,0 > H,CO, 
‘ tl 
Lésung NaHCO,+;N, + HOO;+(H’ + CO!) 
a 





H,O +OH’+ # 


Wird der CO,-Gehalt der Luft geringer, dann gibt die Lösung CO, an die Luft 
ab. Die Konzentration der H,CO, und ihrer Ionen nimmt also ab. Da H° ver- 
verschwinden, werden entsprechend OH’ gebildet, und die Lösung wird alkalischer. 
Daraus folgt, daß jedem CO,-Druck der Luft eine ganz bestimmte H’-Konzen- 
tration der mit ihr im Gleichgewicht befindlichen Bikarbonatlösung entspricht. 


Der py-Wert der NaHCO,-Lösung wurde durch Vergleich mit Pufferlösungen 
bestimmt. Als Pufferlösung diente das in Tabelle 1 angegebene Borsäure-Borat- 
Puffergemisch. 


Tabelle 1. Standardpufferlösung für den p,-Bereich von 7,0—9,0. 
[Berechnet von H. v. REITZENSTEIN nach PALITzscH (vgl. CLARK, 1925).] a m/20 
Borax (19,108 g Na,B,0,- 10H,0 im Liter); b m/5 Borsäure + m/20 NaCl (12,45 g 

H,BO, + 2,925 g NaCl im Liter). 














pi 3 » Pa 7 » PH | rs | b 
cm? cm?’ cm* cm?’ cm’ | cm’ 
7,0 0,45 9,55 EN 1,75 8,25 84 : 4,45 | 5,55 
7,1 0,6 9,4 7,8 2,05 7,95 8,5 4,95 | 5,05 
7,2 0,75 9,25 7,9 2,35 7,65 8,6 5,5 | 4,5 
7,3 0,9 9,1 8,0 2,7 7,3 8,7 6,05 3,95 
7,4 1,10 8,9 8,1 3,05 6,95 8,8 6,7 | 33 
7,5 1,3 8,7 8,2 3,5 6,5 8,9 7,4 | 2,6 
7,6 1,5 8,5 83 | 3,95 6,05 9,0 82 | 18 


Diese Mischlösungen, mit 3 Tropfen Kresolrotlösung als Indikator und einigen 
Körnchen Thymol versetzt, wurden in Reagenzgläser gefüllt und zugeschmolzen. 
Die Reagenzröhrchen mit den von gelb bis blaurot gefärbten Stammlösungen 
kamen in einen abgedunkelten, leicht zu transportierenden Behälter. 


Da viele Versuche bei Temperaturen unter dem Gefrierpunkt durchgeführt 
wurden, mußte der Gefrierpunkt der Natriumbikarbonatlösung durch Kochsalz- 
zusatz erniedrigt werden. Dadurch verschob sich der py-Wert ins Alkalische. 
Diese Veränderung wurde experimentell erfaßt. In einen Rezipienten wurden 
3 flache Glasgefäße mit Natriumbikarbonatlösung gebracht. Das erste enthielt 
keinen Kochsalzzusatz, das zweite 12,3% (9,1° Gefrierpunktserniedrigung) und das 
dritte 17,5% (14, 6° Gefrierpunktserniedrigung). In den Rezipienten wurde zu- 
nächst CO,-freie und dann stufenweise CO,-haltige Luft eingeleitet. Die durch 
Vergleich mit den Stammlösungen ermittelten p,,-Werte dieser 3 verschiedenen 
Lösungen gehen aus Tabelle 2 hervor. Bei den Ablesungen im Winter wurde der 
gefundene p,,-Wert der kochsalzhaltigen Lösung entsprechend korrigiert. 
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Tabelle 2. Verschiebung des p,-Wertes der NaHCO,-Lösung durch Zusatz von NaCl 























bei 13,5° C. 
0,001 n NaHCO,-Lösung mit 

17,5% 12,3% | 0% 17,5% 12,3 % 0% 17,5% | 12,3% | 0% 
NaCl aCl | NaCl NaCl Nacl NaCcl NaCl NaCl | NaCl 

PH PH | pH PH PH PH PH PH | PH 

| | 

7,5 7,4 7,2 7,8 7,7 7,6 8,15 8,05 8,0 
7,55 7,45 | 73 7,9 7,8 7,7 8,25 8,15 8,1 
7,65 7,55 | 7,4 8,0 7,9 7,8 8,35 8,25 8,2 
7,7 7,6 7,5 81 | 8,0 7,9 8,45 8,35 8,3 


Die Berechnung der CO,-Drucke aus den p,,-Werten erfolgte nach 


einer von KAUKO (1934) und CARLBERG (1936) aufgestellten Formel, die auch 
VIK verwendete: log P = 


(a—p,,): 0,94, wobei P 
der CO,-Druck und a 
eine temperaturabhängige 
Größe ist. 

Um die Umrechnung 
der p,-Werte in CO,- 
Drucke möglichst zu ver- 
einfachen, hatte v. REIT- 
ZENSTEIN Tabelle 3 (s.S.503) 
zusammengestellt. Mitihrer 
Hilfe läßt sich die bei der 
Atmung ausgeschiedene-bzw. die bei der Assimilation aufgenommene CO,-Menge 
bestimmen. . 

In 3 cm? der 0,001 n Natriumbikarbonatlösung sind ursprünglich 0.066 mg CO, 
enthalten. Die Veränderungen der gelösten CO,-Mengen während der Versuche 
braucht man bei der Berechnung von Atmung und Assimilation nicht zu berück- 
sichtigen, da ‘sie nicht ins Gewicht fallen. 

Ausführung der Versuche. In einen Jenaer Rundkolben von 575 cm? Inhalt 
brachten wir 3 cm? einer 0,001 n Natriumbikarbonatlösung und 2 Tropfen einer 
0,2%igen Kresolrotlösung. Dann legten wir die unverschlossenen Kolben ungefähr 
8 Std lang im Freien aus, damit sich der CO,-Gehalt der Lösung mit dem der Luft 
ins Gleichgewicht setzen konnte. Dies trat je nach der Temperatur bei einem 
Pa-Wert von 7,9—7,75 ein. Bei einbrechender Dunkelheit machten wir die Kolben 
versuchsfertig. Wir umwickelten die Versuchszweige oder -blätter an der Schnitt- 
fläche mit angefeuchtetem Filtrierpapier, befestigten sie dann an einem Glasstab, 
steckten diesen durch einen Gummistopfen (Abb. 1) und verschlossen damit vor- 
sichtig den 12—15 cm langen Hals des Kolbens, so daß die Versuchspflanzen in 
dessen Mitte exponiert waren. Wenn wir ganze Pflanzen für die Versuche verwende- 
ten, wuschen wir die Wurzeln gründlich aus, und umgaben sie ebenso mit feuchtem 
Filtrierpapier. Die Vermutung, daß bei tiefen Temperaturen vom Filtrierpapier 
absorbierte Kohlensäure frei würde, und eine Atmung der Pflanzen vortäuschen 
könnte, wurde durch Kontrollversuche widerlegt. An extrem kalten Tagen korinten 
wir wegen des Bodenfrostes oft nur die Sprosse der Pflanzen berücksichtigen, und 
setzten bei AuBentemperaturen von — 3° bis —15° C die Versuche nicht wie üblich 
im Freien an, sondern in einem Raum von 0° bis +2°C. Es ist aber nicht an- 
zunehmen, daß innerhalb der kurzen Zeit von 1—2 min die gefrorenen Sprosse 
auftauten. 





Abb. 1. Assimilationskolben mit Weizenpflanze. 
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Tabelle 3. Abhängigkeit des CO,-Gehaltes einer 0,001n NaHCO,-Lösung 
















































































von der Temperatur und vom py-Wert (mg CO, je Liter). 
| | | ] ] T T 

t 12°] 11° -10°| —9° | 8e! rel gel -5e| 4e) 3e) gel 1e) 9° | 19 | 2e | 3e | ge 

PH | | | | | | | | | | 
| | | | | 
72 12,12 2,15) 2,19 | 2,22) 2,25) 2,28} 2,31 | 2,34) 2,37 | 2,40 | 2,44 2,48) 2,51 25/20 2,62| 2,66 
7,25 | 1,88) 1,92) 1,94 | 1,97/ 2,00) 2,02 |2,05| 2,07 | 2,10) 2,13 | 2,15/ 2,19 | 2,23 | 2,26 | 2,28 | 2,31| 2,33 
7,3 |1,67|1,69) 1,72) 1,74) 1,77) 1,80) 1,82) 1,84) 1,87) 1,90) 1,92 1,95 | 1,97 | 2,00 | 2,02 2,04 | 2,08 
7,35 |1,48|1,50| 1,52 1,54) 1,56) 1,58) 1,60; 1,63 | 1,65) 1,67| 1,70| 1,72) 1,74 1,76 | 1,78 1,81 | 1,83 
7,4 |1,30/1,32) 1,34 1,36) 1,38) 1,40) 1,42) 1,44/ 1,46) 1,48] 1,50 1,52| 1,55) 1,57 | 1,59 1,61 | 1,63 
7,45 |1,16/1,18| 1,20) 1,21/1,23) 1,25 1,27| 1,28} 1,30/ 1,32] 1,33} 1,35 1,37| 1,38| 1,40) 1,42 | 1,44 
7,5 |1,02)1,03) 1,05 1,07} 1,09) 1,11} 1,12} 1,13} 1,14) 1,16] 1,18} 1,20) 1,21) 1,22 1.24 1,26| 1,27 
1,55 |0,90/ 0,92) 0,93 0,94 | 0,96 | 0,97 | 0,99 | 1,00) 1,01 | 1,03) 1,04/ 1,06|1,08| 1,09|1,10|1,12| 1,13 
1,6 |0,80/0,81 0,82) 0,83) 0,85 | 0,86 | 0,87 | 0,88 | 0,89 | 0,90! 0,92 0,93 0,04 0,96 | 0,97 | 0,98 | 0,99 
7,65 |0,71/0,72 0,73 0,74| 0,75) 0,76|0,77 | 0,78 | 0,79 | 0,80) 0,82 | 0,83 | 0,84| 0,85 0,86 0,87 | 0,88 
7,7  |0,62|0,63| 0,64 0,65 0,66) 0,67 | 0,68 | 0,69 | 0,70 0,71 | 0,72 0,73|0,74 | 0,75 | 0,76 | 0,77 | 0,78 
7,75 |0,55|0,56| 0,57 | 0,58 | 0,59 | 0,59 | 0,60| 0,61 | 0,62 | 0,63 | 0,64 0,64 | 0,65) 0,66 | 0,67 | 0,68 | 0,69 
7,3 |0,49| 0,49) 0,50 0,51/0,52| 0,52|0,53| 0,54 | 0,55 | 0,55 | 0,56 | 0,57 | 0,58 | 0,59 | 0,59 0,60 0,61 
7,85 |0,43/0,44| 0,45 | 0,46 | 0,46 0,47 | 0,47 | 0,48 | 0,48 | 0,49) 0,50 10,50 | 0,51 | 0,52 | 0,52 |0,53 | 0,53 
7,9 |0,3810,39 | 0,39 0,40/0,41' 0,41 0,42 | 0,42 | 0,43 | 0,43 | 0,44/ 0,45 | 0,45 | 0,46 | 0,47 | 0,47 0,48 
7,95 |0,34|0,34 0,35 0,35/0,36 0,36 | 0,37 | 0,37 | 0,38 | 0,38! 0,39 | 0,39 | 0,40 | 0,40 | 0,41 | 0,41 0,42 
8,0 |0,30,0,30! 0,31 | 0,31 10,32) 0,32) 0,32 | 0,33 | 0,33 | 0,34) 0,34/ 0,35 | 0,35 | 0,36 | 0,36 0,37 | 0,37 
8,05 |0,26|0,27 | 0,27 | 0,27 0,28! 0,28/ 0,29 | 0,29 | 0,29 0,30 | 0,30 10,31 | 0,31 | 0,32 0,32 0,32! 0,33 
8,1 |0,23/0,24 0,24 0,24| 0,25 0,25/ 0,25 | 0,26 | 0,26 | 0,27 | 0,27 10,27 0,28 | 0,28 | 0,28) 0,29 0,29 
8,15 |0,20| 0,21) 0,21 | 0,22|0,22| 0,22| 0,23 | 0,23 | 0,23 | 0,24| 0,24 | 0,24 0,25! 0,25 | 0,25 0,25 | 0,26 
82 |0,18) 0,18) 0,19 0,19/ 0,19! 0,20/0,20| 0,20 0,20) 0,21 | 0,21 | 0,21 | 0,22, 0,22 | 0,22 | 0,22 | 0,23 
8,25 |0,16|0,16) 0,17 0,17/0,17| 0,17|0,18| 0,18 | 0,18 | 0,18} 0,19/0,19 | 0,19 | 0,19 0,20 0,20 0,20 
8,3 |0,14/0,14 0,15/0,15/0,15. 0,15|0,16 | 0,16|0,16|0,16| 0,16/0,17 |0,17 | 0,17) 0,17/0,18| 0,18 
8,35 0,13/0,13| 0,13 0,13 0,13 | 0,14; 0,14) 0,14 0,14 0,14| 0,15 0,15'0,15| 0,15 | 0,15 | 0,16) 0,16 
84 |0,11/0,11| 0,11 0,12/0,12/ 0,12/0,12) 0,12 | 0,13/0,13 0,13 6,13 |0,13| 0,14 0,14 0,14 | 0,14 
8,45 1010 0,10| 0,10'0,10/0,10| 0,11/0,11 | 0,11) 0,11 /0,11) 0,11 0,12 | 0,12) 0,12|0,12/0,12| 0,12 
8,5 | 0,09} 0,09! 0 09 | 0,09/ 0,09) 0,09|0,09| 0,10| 0,10) 0,10} 0,10 0,10 0,10] 0,11 0,11/0,11 | 0,11 
RR 5° 6° „> 8° 9° ; 10° 1e | 12e | 13° | 14° | 15° | 16° 17° | 18° | 19° | 20° 
| | | | ] 

7,2 12,60 /2,73| 2,77| 2,80! 2,84] 2,89| 2,93) 2,97 | 3,01 | 3,05 | 3,09 | 3,13 | 3,17 | 3,22 | 3,28 | 3,33 
7,25 | 2,38 | 2,42 2,46 | 2,50 2,53 | 2,56 | 2,60) 2,63 | 2,68 | 2,70 | 2,73 | 2,75 | 2,80 | 2,85 | 2,90 | 2,95 
7,3 | 2,11)2,14! 2,17) 2,20; 2,23 | 2,27! 2,30) 2,33 | 2,37 | 2,40 | 2,43 | 2,46 | 2,49 | 2,52 | 2,55 | 2,60 
7,35 | 1,86 | 1,89) 1,92) 1,95, 1,98) 2,01 2,04 2,07 | 2,10 | 2,12 | 2,15 | 2,18 | 2,20 | 2,23 | 2,27 | 2,31 
7,4 |1,65/1,68/ 1,70) 1,73) 1,75/1,78 1,80) 1,83 | 1,86 | 1,88 | 1,90 | 1,92 | 1,95 | 1,98 | 2,02 | 2,05 
7,45 [1,46/ 1,48) 1,50) 1,53) 1,55/ 1,58; 1,60! 1,62 1,65 | 1,67 | 1,69 | 1,71; 1,73 | 1,75 | 1,78 | 1,81 
7,5 (1,29) 1,31) 1,33) 1,35) 1,37 | 1,40! 1,42) 1,44 | 1,46 | 1,48 | 1,50 | 1,52 1,54 | 1,56 | 1,58 | 1,60 
7,55 |1,14,1,16| 1,18} 1,20) 1,22 1,24) 1,25) 1,27 | 1,28 | 1,30 | 1,32 | 1,33 | 1,35 | 1,37 | 1,40 | 1,42 
7,6 |1,01/1,03 1,04 | 1,06 1,08 | 1,10, 1,12) 1,13 | 1,14 | 1,16 | 1,17 1,18 | 1,20 | 1,22 | 1,24 | 1,26 
7,65 |0,89 | 0,91) 0,92 | 0,94 | 0,95 | 0,96| 0,98 0,99 | 1,00 | 1,02 | 1,03 1,05 | 1,06 | 1,08 | 1,10 | 1,12 
7,7 |0,79,0,80| 0,81 0,82 | 0,84 |0,85| 0,86! 0,88 | 0,89 | 0,90 | 0,91 | 0,92 | 0,94 | 0,95 | 0,97 | 0,98 
7,75 |0,70 0,71] 0,72! 0,73 | 0,74 | 0,75 | 0,76 0,77 | 0,79 | 0,80 | 0,81 0,82 | 0,83 | 0,84 | 0,86 0,87 
7,8 |0,61,0,62| 0,63 | 0,64 | 0,65 | 0,66 | 0,67 0,68 | 0,69 | 0,70 | 0,71 0,72 0,73 | 0,75 | 0,76 0,77 
7,85 |0,54|0,55| 0,56 |0,57 | 0,58 |0,59| 0,60 0,60 | 0,61 | 0,62 | 0,63 | 0,64 | 0,65 | 0,66 | 0,67 | 0,68 
7,9 | 0,48 | 0,49} 0,49|0,50| 0,51 0,52! 0,53 | 0,53 | 0,54 | 0,55 | 0,56 0,56 | 0,57 | 0,58 | 0,59 | 0,60 
7,95 0,42 0,43 | 0,44 | 0,44 0,45 | 0,46 0,47) 0,48 | 0,48 0,49 | 0,50 : 0,51 | 0,51 | 0,52 | 0,52 | 0,53 
8,0 |0,38/ 0,38) 0,39/0,39 | 0,40|0,41 0,41) 0,42 | 0,43 | 0,43 | 0,44 0,44 | 0,45 | 0,45 | 0,46 0,46 
8,05 | 0,33 | 0,34) 0,34 0,35 0,35 |0,36 | 0,36 0,37 | 0,37 0,37 | 0,38 , 0,38 | 0,39 | 0,39 | 0,40 0,40 
8,1 | 0,29 0,30| 0,30/0,31 0,31 10,32! 0,32! 0,33 | 0,34 | 0,34 | 0,35 | 0,35 | 0,36 | 0,36 | 0,37 0,37 
8,15 0,26 0,26 | 0,27 | 0,27 | 0,28 0,28) 0,29 0,29 | 0,30 | 0,30 | 0,31 0,31 | 0,32 | 0,32 | 0,33 | 0,33 
8,2 | 0,23 | 0,23) 0,24 | 0,24 | 0,24 | 0,25) 0,25) 0,26-+-0,26 | 0,26 | 0,27 0,27 | 0,27 | 0,28 | 0,28 | 0,29 
8,25 0,20/0,21| 0,21 | 0,21 | 0,22|0,22| 0,22 0,23 | 0,23 | 0,23 | 0,24 0,24 0,24 | 0,25 | 0,25 0,25 
83 0,18 0,18} 0,19 | 0,19 | 0,19 | 0,20 0,20, 0,20 | 0,20 | 0,21 | 0,21 0,21. 0,21 | 0,22 | 0,22 | 0,22 
8,35 0,16 0,16) 0,16 0,17 0,17|0,17| 0,17 0,18 | 0,18 | 0,18 | 0,19 0,19 | 0,19 | 0,19 | 0,20 | 0,20 
84 (0,14/0,14| 0,15/0,15 0,15/0,15| 0,16; 0,16 | 0,16 | 0,16 ! 0,16 | 0,17 : 0,17 0,17 | 0,17 | 0,18 
8,45 (0,13/0,13 0 130,13 0,13/0,14| 0,14| 0,14 | 0,14 | 0,14 0,14 | 0,15 0,15 | 0,15 | 0,15 | 0,15 
85 /0,11/0,11/ 0,11 0,12 0,12|0,12: 0,12) 0,12 O0 12 | 0,13 | 0,13 | 0,13 | 0,13 : 0,13 | 0.14 | 0,14 





Planta. Bd. 39. 
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Der abends vor Versuchsbeginn festgestellte p.-Wert der Natriumbikarbonat- 
lösung entsprach dem CO,-Druck der Außenluft (etwa 0,57 mg je Liter). Den durch 
die nächtliche Atmung der Versuchspflanzen vermehrten CO,-Druck im Kolben 
stellte man bei der ersten Ablesung nach Sonnenaufgang fest!. Danach nahm der 
CO,-Gehalt durch die einsetzende Assimilation ab, was wir durch stündliches 
Ablesen verfolgten. Den Zeitpunkt, an dem die CO,-Konzentration des Versuchs- 
beginns am Vorabend erreicht war, nannten wir Tageskompensationspunkt (TKP), 
d. h. zu dieser Zeit hat die Assimilation deri CO,-Verlust der Atmung kompensiert. 
Unter Assimilation verstehen wir stets die apparente Assimilation und unter Atmung 
die Dunkelatmung ?. 

Der TKP wurde auf Grund der in mg CO, umgerechneten p,,-Werte bestimmt, 
denn der p,-Wert entspricht bei verschiedener Temperatur nicht demselben 
CO,-Druck. Dies hatten ÄLvık und v. RErTzENSTEIN nicht berücksichtigt, sie 
bestimmten den TKP nach dem p,- Wert. 


Tabelle 4. Tagesbilanzversuch mit Winterweizen am 24./25. 2. 1948. 




















Temperatur 
Tag Stunde im Ze. pa | mg CO, im Kolben 
24. 2. 48 18° —4,0 | 7,8 | 0,32 
25. 2. 48 gee —6,0 A1) | 00 Atmung 
1000 00 | 77 | 08 
11% 25 | 7,75 | 0,40 
1200 40 | 7,8 |. 0,36 lied Sats 
1400 3.5 | 795 | 04 Assimilation 
15% 05 | 805 | 018 


Bei dem in Tabelle 4 beschriebenen Versuch wurde der TKP nicht um 12 Uhr 
erreicht, wie es auf Grund eines Verglèiches der p,,-Werte 7,8 der Fall sein müßte, 
sondern um 124 Uhr. Erst um diese Zeit herrschte im Assimilationskolben 
derselbe CO,-Druck von 0,32 mg CO, wie zu Beginn der Atmung. Andererseits 
entsprachen p, 7,7 um 8 Uhr: bei einer Temperatur von — 6° und p,, 7,75 um 
11 Uhr bei +2,5°C demselben CO,-Druck im Rundkolben. 

Gleichzeitig mit den p,-Werten bestimmten wir auch die Helligkeit und 
die Temperatur. Die Lufttemperatur maßen wir mit einem 1—2 min lang 
durch die Luft geschleuderten Quecksilberthermometer. Die Temperatur im Assi- 
milationskolben wurde ebenfalls mit einem Quecksilberthermometer abgelesen. 
Die täglichen Temperaturamplituden auf Abb. 2—9 wurden nach Werten der 
Meteorologischen Station Hohenheim dargestellt, die 400 m vom Versuchsort 
entfernt lag. 

Die Helligkeit konnte leider nicht durch Tageslichtsummen bestimmt werden. 
Mit der Selen-Photozelle nach LANGE nahmen wir Momentan-Lichtmessungen vor, 
die aber über den wirklichen Lichtgenuß der Pflanzen wenig aussagen. Die mittlere 


1 Der Vergleich des Farbtons der Lösung im Kolben mit den Standard- 
Pufferlösungen in Reagensgläsern gelingt bei genügender Übung mit einer Ge- 
nauigkeit von p,, = 0,05. 

? Im Gegensatz zu unserem TKP wurde der Kompensationspunkt von Har- 
DER (1923) als der Punkt festgelegt, bei dem die reelle Assimilation die gleich- 
zeitige Lichtatmung kompensiert. so daß der Gaswechsel gleich 0 ist. 
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Helligkeit während der Versuchsdauer schätzten wir daher unter Verwendung 
dieser Messungen nach einer 5-stufigen Skala. 


Stufe 1 sehr schwache Helligkeit z. B. Nebel; 

Stufe 2 schwache Helligkeit z. B. starke Bewölkung; 

Stufe 3 mäßige bis starke Helligkeit z. B. Himmel wechselnd bewölkt; 
Stufe 4 starke Helligkeit z. B. vorwiegend heiter; 


Stufe 5 außergewöhnlich starke Helligkeit z. B. klarer Himmel und Schnee, 
bzw. blauer Himmel und einzelne 
große Wolken. 


Um die Helligkeit unter Schnee ermitteln zu können, brachten wir auf die 
Mattscheibe des Meßapparates in einem Glaszylinder eine Schneelage in natürlicher 
ur = die der Schneehöhe entsprach, unter der die Assimilationskolben lagen. 

i tionsintensität (AI) und Atmungs(= Respirations)intensitat (RI) be- 
Prices wir durch die aufgenommene bzw. abgegebene CO,-Menge in Milligramm 
bezogen auf 1 g des Gesamttrockengewichts der Pflanzen ‚und auf die Stunde. 
Bei den Winterannuellen setzte sich das Gesamttrockengewicht aus Wurzel und 
SproB zusammen. Bei Picea excelsa und Prunus laurocerasus errechneten wir es 
aus den Assimilationsorganen einschlieBlich des Holzes. Die Pflanzenteile trockneten 
wir im Thermostaten bei 105° bis zur Gewichtskonstanz. Der RI lag die Zeit vom 
Beginn des Versuches am Abend bis zum ersten Ablesen am Morgen zugrunde, und 
der AI die Stunden zwischen dem ersten Ablesen und dem TKP. AI und RI geben 
also nur Durchschnittswerte an. 

Den Stoffgewinn, das ist der prozentuale tägliche Trockengewichtszuwachs von 
Wurzel und Sproß, konnten wir nur bei den Winterannuellen feststellen. Mit Aus- 
nahme der Kälteperioden machten wir die Bestimmungen alle 8 Tage. Als Test- 
pflanzen konnten wir zu Beginn der Vegetationszeit 30—50 mittlere Pflanzen 
verarbeiten, doch als die Pflanzen heranwuchsen, mußten wir die Zahl auf 12—20 
beschränken. 

Die Blattflächen-GrôBe zur Ermittlung der Assimilationsleistung (AL) bestimm- 
ten wir durch Lichtpausen auf Ozalidpapier, Ausschneiden und Wägen. Unter AL 
versteht man nach WALTER (1948) die Trockengewichtszunahme in g/m? Blatt- 
fläche und Tag. 

Methodische Fehlerquellen. Bei den Trockengewichtsbestimmungen erwies es 
sich als sehr schwierig, aus einem Bestand exakt die mittleren Pflanzen heraus- 
zufinden, vollends wenn wir die Zahl bei größeren Versuchspflanzen aus arbeits- 
technischen Gründen herabsetzen mußten. Wir bestimmten die mittleren Pflanzen 
durch Längenmessungen. Lag nun der gemessene Durchschnitt zu niedrig, so war 
der folgende Zuwachs zu hoch. Diese Unstimmigkeit muß bei der Beurteilung der 
Versuchsergebnisse manchmal in Betracht gezogen werden. 

In dem Assimilationskolben bleibt die CO,-Konzentration nicht konstant. 
Morgens ist der CO,-Gehalt der Luft im Kolben höher als derjenige der Außenluft 
und sinkt im Laufe des Tages ab. Aus Versuchen von Mönch (1937), LUNDEGARDH 
(1924), ÄLvık (1939), TsEBBES und Urnor (1921) und aus eigenen Versuchen geht 
hervor, daß erhöhter CO,-Gehalt wohl ei Temperaturen über 10° die Assimilation 
fördert, aber nicht bei tiefer liegenden Temperäturen. Deshalb dürfte eine CO,- 
Anreicherungfür Assimilationsversuche beitiefen Temperaturen nur eine unwesent - 
liche Fehlerquelle sein. 

Zwischen Außentemperatur und Temperatur im Assimilationskolben konnten 
beträchtliche Unterschiede auftreten (Tabelle 6), obwohl wir die Rundkolben nie 
dem direkten Sonnenlicht aussetzten. Die Versuchsbedingungen entsprachen dann 
nicht den natürlichen Verhältnissen. Ein eigentlicher Fehler entstand jedoch 
34* 
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dadurch nicht, da den Berechnungen des CO,-Umsatzes die Temperatur im Assi- € 


milationskolben zugrunde lag. 
Die Luftbewegung, die am natürlichen Standort stets herrscht, ist im Rund- 


kolben ausgeschaltet, und könnte nach DENEKE (1931) zu Versuchsfehlern führen. 
Die für unsere Versuche wichtigen kalten Wintertage zeichneten sich aber meist 


durch Windstille aus. 
Eine weitere methodische Fehlerquelle könnte in der Verwendung von ab- 


geschnittenen Blättern und Zweigen liegen. Gleichzeitige Versuche mit abge- 
schnittenen und am Baum belassenen Zweigen von Picea excelsa und Blättern von 
Prunus laurocerasus zeigten jedoch nur ganz geringe Unterschiede. Wir dürfen 
deshalb mit BoYsEN JENSEN und MULLER (1929), Larsen (1942), Baver (1935) 
ei STOCKER (1935) annehmen, daß abgeschnittene Blätter ökologisch richtige 

imilationswerte ergeben, vorausgesetzt, daß dem Blattstiel während der Ver- 
=. kein Wasser zugeführt wird, und daß man starke Transpiration vermeidet. 

Trotz all der genannten Schwierigkeiten bewährte sich die ALvixsche 
Feldmethode bei unseren Untersuchungen des CO,-Austausches im 
‘Winter sehr gut. Ihr großer Vorteil liegt darin, daß man mit ihr einwand- 
frei geringe CO,-Mengen feststellen kann, die bei Tag innerhalb von 
mehreren Stunden aufgenommen oder während einer Nacht ausgeschie- 
. den werden. Die sonst üblichen Methoden mit kurzfristigen Messungen 
versagen im Winter, da der CO,-Umsatz zu gering ist. Allerdings vermag 
man bei Anwendung der py-Methode die Temperaturen, bei denen 
Assimilation und Atmung stattfanden, nur innerhalb gewisser Grenzen 
“anzugeben. Der Fehler der Methode betrug bis zu 10%. 

Bei der Artenwahl gingen wir von dem Gedanken aus, daß 
auch der Praktiker an dem Problem des Stoffgewinns der Pflanzen 
im Winter interessiert sei, und wählten deshalb von der Gruppe der 
krautigen, wintergrünen Arten 4 wichtige Kulturpflanzen aus: Winter- 
weizen (Triticum vulgare, Langs Trubilo), Bergwintergerste (Hordeum 
vulgare, Friedrichswerth), Winterspinat (Spinacia oleracea, Nobel) und 
Ackersalat (Valerianella olitoria, Holländischer). Das Saatgut der 
Getreidearten (reine Linien) stammte vom Institut für Pflanzenbau 
der Landwirtschaftlichen Hochschule Hohenheim, das von Ackersalat 
(reine Linie) und Spinat (keine reine Linie) von der Gartenbauschule 
Hohenheim. Die 4 Arten zogen wir im Freiland und im Frühbeet heran. 

Vergleichsweise untersuchten wir aus der Gruppe der Nadelhöizer 
die in Nordeurasien beheimatete Picea excelsa und aus der Gruppe der 
wintergrünen Laubhölzer den nicht sehr winterharten, immergrünen 
Prunus laurocerasus. Zweige und Blätter für die Versuche stammten 
von derselben Exposition und Höhe am Strauch. 





B. Versuchsergebnisse. 
Die Untersuchungen machten wir in dem außerordentlich strengen 
Winter 1946/47, der mit 3 Kälteperioden und 45 Wintertagen für uns 
sehr günstig war. Wir wiederholten sie im Winter 1947/48. Dieser 
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Winter war mit nur 12 Wintertagen wesentlich milder (vgl. Temperatur- 
amplituden auf Abb. 2 und 3). Der vorausgegangene Herbst war sehr 
niederschlagsarm und reich an sonnigen Tagen. 

Aus Raummangel können hier nicht alle Einzelmessungen aus- 
führlich besprochen werden, die in den Abb. 2--9 jeweils zusammen- 
gefaßt sind. Das Prinzip der Darstellung sei am Beispiel des Winter- 
weizens näher erläutert. Bei den übrigen Versuchsobjekten weisen wir 
nur auf kennzeichnende Abweichungen vom Verhalten des Winter- 
weizens hin. 


1. Versuche mit Winterweizen. 

Die Beziehungen, die zwischen Assimilationsintensität (AI), Atmungs- 
intensität (RI), Tageskompensationszeit und Stoffgewinn beim Winter- 
weizen bestehen, wollen wir im folgenden an Abb. 2 erklären. AI und RI 
nehmen zu Beginn des Winters ab, haben im Januar und Februar sehr 
niedrige oder Null-Werte und werden im März rasch größer. Ganz 
ähnlich verhält sich die prozentuale tägliche Trockengewichtszunahme. 
Sie ist im November noch groß, dann ruht sie beinahe ganz, nimmt im 
Februar zuerst langsam und ab Mitte März rasch zu. Die Lage des Tages- 
kompensationspunktes (TKP) verschiebt sich in umgekehrter Richtung, 
d.h. die Zeit bis zur Erreichung des TKP nimmt im Winter immer mehr 
zu und wird im Laufe des Frühjahrs wieder geringer. Vergleicht man 
mit diesen Kurven die Darstellung der täglichen Temperaturamplituden 
im Freien, so wird der Einfluß der Temperatur deutlich. Für uns war 
das Verhalten der Pflanzen während der Kälteeinbrüche von besonderem 
Interesse. 

Über die Stoffzunahme der Pflanzen vom Beginn der Keimung am 
20. Oktober bis Ende November gibt die Kurve der prozentualen, 
täglichen Trockengewichtszunahme auf Abb. 2 Aufschluß. Das Trocken- 
gewicht setzte sich aus Wurzel und Sproß, einschließlich Endosperm und 
Fruchtschale zusammen. Von der Keimung bis zum 6. 11. 46. nahm 
dieses Gesamttrockengewicht ab. Die Zahlen in Tabelle 5erklären uns, 
daß in dieser Zeit der Keimling auf Kosten des Endosperms lebte. 
Während der beiden ersten Tage vom 20.—22. 10. 46 verbrauchte 
die junge Pflanze schon 45% des Endosperms und in den folgenden 
2 Wochen den Rest. Vom 6. 11. 46. an begannen die Pflanzen mit 
der autotrophen Ernährungsweise. Ende November war der Stoff- 
gewinn sehr stark, es herrschten heitere Tage, und die Pflanzen begannen 
mit der Bestockung. Bei dem hohen Wert könnte allerdings der auf 
S. 505 erwähnte Versuchsfehler mitsprechen. 

Nach den ersten Frühfrösten am 26. und 27. 10. 46 wurde am 
29. 10. 46 mit den Assimilationsversuchen begonnen. Im Kolben 

1 In der zweiten Kältezeit Anfang Januar fielen die Versuche aus technischen 
Gründen aus. 
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assimilierten und atmeten die 4—5 cm langen ersten Blätter von jeweils 
5 Pflanzen. Die RI war sehr groß (Abb. 2), die AI verältnismäßig gering. 
Die Zeit bis zum TKP erscheint lang, war aber erforderlich, um die 
starke Dunkelrespiration zu kompensieren. Ähnlich lagen die Verhält- 
nisse bei dem Versuch am 6. 11. 461. 


Okt Now Dez. Jan. Febr März 


A 





Abb. 2. Versuche mit Winterweizen im Winter 1946/47. A Temperaturamplitude im Freien, 
dünne Linie. Temperaturamplitude während der Assimilation im Kolben, dicke Linie. 
Temperaturamplitude im Kolben, wenn keine Assimilation stattfand, gestrichelte dicke 
Linie. B Assimilationsintensität (AI), weiße Säulen. Atmungsintensität (RI), schwarze 
Säulen. C Tages-Kompensations-Zeit (die 0-Linie bedeutet den Zeitpunkt des Sonnenauf- 
gangs nach MOZ) und Helligkeit während der Assimilation bis zum Tageskompensations- 
punkt (TKP). Vgl. S. 505: Helligkeitsstufe 1, Kreuzschraffur. Helligkeitsstufe 2, enge 
Schraffur. Helligkeitsstufe 3, weite Schraffur. Helligkeitsstufe 4, sehr weite Schraffur. 
Helligkeitsstufe 5, ohne Schraffur. D Prozentuale tägliche Trockengewichtszunahme, 
(Stoffgewinn). 





1 Die beiden Versuche lagen in dem Zeitabschnitt, in dem die meisten Pflanzen 
sich noch auf Kosten des Endosperms ernährten. Die CO,-Bilanz müßte also, 
genau wie die prozentuale tägliche Trockengewichtszunahme in dieser Zeit, negativ 
sein, d.h. die RI müßte größer sein als die AI. Dies trat nicht ein. Allerdings 
war die CO,-Bilanz wesentlich ungünstiger als bei den Versuchen Anfang Dezember. 
Vermutlich hatten die zur Assimilation verwendeten Pflanzen schon mit der 
autotrophen Ernährungsweise begonnen. 
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Tabelle 5. T'rockengewichte der einzelnen Pflanzenteile von Winterweizen 
wihrend der Keimung, in Gramm auf 100 Pflanzen berechnet. 




















a b 
a+b Anderung 
Zeit bé + A}. oon erm| Zusammen je Tag 
20. 10. 46 (Keimung) | ini 3,27 3,27 
| — 0,18 
22.10. 46 | 090 | 202 | gon 
30. 10. 46 im). See eae 
— 0,043 
6. 11. 46 | 155 | 048 | 2,03 
cs | +0,05 
13. 11. 46 1,95 | 046 | 2,38 





Rege Lebenstätigkeit der Pflanzen zeigte auch der Bilanzversuch 
vom 30.11.46 (Abb. 2). Hier war die AI der Weizenpflanzen trotz 
vorangegangener Frostnächte noch sehr groß, und die TK wurde in 
2 Std erreicht. Im Dezember wurden AI und RI entsprechend den 
abnehmenden Temperaturen geringer. Da die Einschränkung der 
Atmung relativ größer war als die der Assimilation, nahm die TK-Zeit 
nicht wesentlich zu. 

Der 14. 12. 46 war der erste Wintertag. Trotzdem wurde der 
TKP um 13 Uhr erreicht. In der ersten Kälteperiode konnten wir am 
18. und 20. 12. 46 für die Versuche nur die Sprosse verwenden, da 
der Boden im Frühbeet gefroren war. Am 17./18. 12.46 fand nachts 
zwischen —6° und — 12°C eine deutliche CO,-Abgabe statt. In der Nacht 
vom 19./20.12.46 konnte man zwischen —10° und —16° bei Weizen 
und auch den anderen Versuchsarten keine Atmung nachweisen. Am 
Tage erreichte die Temperatur am 18. 12. 46 bei strahlend sonniger 
Witterung im Freien maximal —6° C, bzw. am 20. 12. 46 —8°C. In 
den Versuchskolben stieg die Temperatur jedoch an beiden Tagen auf 
— 2°C an. Sobald diese Temperaturgrade erreicht waren, setzte in beiden 
Fällen apparente Assimilation ein. Am 20. 12. 46, als die Kälte- 
periode schon mehrere Tage andauerte, war die AI sehr gering. Da 
aber Wintergerste unter denselben Versuchsbedingungen noch - eine 
stärkere AI aufwies, kann auch für Weizen die Assimilation zwischen 
— 2° und —6° als gesichert gelten. 

Die am 20. 12.46 benutzten Pflanzen standen am 21.12.46 noch einen Tag 
lang bei +8°C im warmen Raum. Die Versuche im warmen Raum sind auf 
den Abbildungen nicht dargestellt. Diese Kontrolle ergab, daB die Assimilation 
weiterging und die Pflanzen keinen Kälteschaden davongetragen hatten, obwohl 
sie Temperaturen bis zu — 16,5% ausgesetzt waren. 

Wenn man die Darstellung von AI und RI weiter verfolgt, über- 
raschen die beiden trotz günstiger Temperaturen niedrigen Atmungs- 
werte vom 27.12.46 und 15.1.47. Beide Versuche fanden jeweils in 
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den milden Zeiten zwischen 2 Kälteeinbrüchen statt. Da die RI gering 
blieb, konnte der TKP früh erreicht werden. Trotzdem dürfen wir in 
diesen kurzen Wintertagen, an denen Temperatur und Belichtung bereits 
in den frühen Nachmittagsstunden abnahmen, nur mit einem unerheb- 
lichen Stoffgewinn rechnen. Abb. 2 verzeichnet in jener Zeit auch nur 
eine äußerst geringe prozentuale tägliche Trockengewichtszunahme, 
deren Wert noch innerhalb der Fehlergrenze lag. 

Bei den 5 Versuchen in der 3. Kälteperiode vom 21.—31. 1.47 
fiel am 24.1.47 Schnee, der bis zum 25. 2.47 liegen blieb. Die Hellig- 
keit war an fast allen Versuchstagen optimal, sogar unter Schnee 
wurde noch eine mittelmäßige Lichtstärke gemessen. Mit fallenden 
Temperaturen erhöhte sich die Zeit bis zum TKP, die nun erst am Nach- 
mittag kurz vor Eintritt der Dunkelheit erreicht wurde. Die 3 ersten 
Versuche der Gruppe wiesen sehr geringe, dennoch deutlich meßbare 
Atmung und Assimilation und positive CO,-Bilanz auf. Nach weiteren 
extrem kalten Tagen ruhte am 28. 1.47 und 31. 1:47 anscheinend der 
gesamte CO,-Gaswechsel. 

Der Versuch am 25. 1.47, einem der kältesten Tage des Winters 
1946/47, an dem wir noch CO,-Austausch erfaßten, ist in Tabelle 6 
dargestellt. Die Pflanzen atmeten bei Temperaturen von mindestens 
— 7° und assimilierten bei Temperaturen zwischen — 3° und —5,5° in 
der Zeit von 12—15 Uhr, nicht dagegen in den früheren Stunden bei —7°. 

Am 28.1.47, an dem die Temperatur im Kolben nachts nicht 
über — 11° und tags nicht über —5° anstieg, ruhte der Gasaustausch 
ganz. Und am 31.1.47, nach 6 Tagen größter Kälte, waren die Pflanzen 
derart inaktiviert, daß sie trotz Helligkeitsstufe 3 unter Schnee und 
0°C im Assimilationskolben anscheinend nicht assimilierten, und 
nachts bei einem Temperaturmaximum von —8° C im Kolben nicht 
meßbar atmeten. 


Am 31.1.47 stellten wir neben den Versuchen am natürlichen Standort 
auch eine Versuchsreihe im warmen Zimmer auf. Die Pflanzen wurden stufenweise 


Tabelle 6. Tagesbilanzversuch mit Winterweizen am 24./25. 1. 47, 
6 cm unter Schnee. 




















Temperatur 
Oa eo Some D keits- co, 
Tag Stunde Kane im Freien a tos Hotte 
9 Cc | o + 
4 | 
24. 1. 47 17% —8,0 | — 8,0 — 0,27 
25. 1.47 8% —7,0 | —12,5! 2 0,39 
10°° —7,0 | —11,5 3 0,39 
12% —3,0 | — 7,0 3 0,40 
15% —5,5 | — 8,0 2 0,28 


1 Temperaturminimum — 16,5° C. 
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und langsam an die höheren Temperaturen gewöhnt, die nachts +15° und tags 
+20° betrugen. P 1 (0,26 mg CO,/g-h) und AI (1,02 mg CO,/g-h) waren wohl größer 
als bei den Versuchen vom 21.—25. 1. 47 im Freien, aber die abgehärteten 
Pflanzen erreichten die Intensitäten, speziell die Assimilationsintensität, wärmerer 
Jahreszeiten mit denselben Temperaturen nicht. 

Die Versuche im Februar und März zeigen keine weiteren Besonder- 
heiten. Am 16./17.2.47 war nachts bei —5° bis —7° keine Atmung 
festzustellen. Der Stoffgewinn war vom 17.1. bis 28. 2. 47. deutlich 
meßbar und hatte in der 2. Märzhälfte die Werte vom Herbst bereits 
überstiegen. 

In dem milden Winter 1947/48, in dem erst im Februar eine kurze 
Kälteperiode eintrat, lag das Schwergewicht der Arbeit auf den Unter- 
suchungen des Stoffgewinns und der Assimilationsleistung (AL), die 
im ersten Jahr noch nicht erfaßt wurde. Dank der günstigen Verhält- 
nisse sank der Stoffgewinn während der Wintermonate nie unter 1% und 
lag im Mittel meist bei 2% und darüber. Die AL wies im Oktober den 
normalen von WALTER (1948) und HEATH und GREGORY (1938) fest- 
gestellten Wert auf (Tabelle 7), sank aber, als die Temperatur abnahm, 
ganz wesentlich. Im März war die AL, verglichen mit den günstigen 
Temperaturverhältnissen, sehr niedrig. Aber die Pflanzen standen im 
Frühbeet außerordentlich dicht, so daß der Zuwachs an Trockensubstanz 


gehemmt war. 


Tabelle 7. Assimilationsleistung (AL) von Winterweizen aus dem Frühbeet 
im Winter 1947/48. 





Datum 


8.10. 14. 10.121. 10.| 4. 11.|12. 11.115. 1.128. 1.1 6. 2. | 13. 2.) 3.3. 








| 


Zahlder Tage 6...) 7 
AL g/m? . d 6,2 | 7,0 





|14 is |64 113 |9 [7 |18 | 9 
| 3,5 | 1 | 


5|1,9 | 0,6 | 05) LO | 1,9 | 0,7) 2,5 


Die CO,-Bilanzversuche, die in der Kälteperiode im Februar 1948 
durchgeführt wurden, brachten die gleichen Ergebnisse wie im Winter 
1946/47. 

2. Versuche mit Wintergerste. 

Die Versuche über CO,-Bilanz und Stoffgewinn bei Wintergerste 
stimmten mit denen von Winterweizen überein. Nur am 31. 1. 47, 
in der 3. Kälteperiode, zeigte Wintergerste eine geringe Atmung bei 
einem Temperaturmaximum von —7,5° und assimilierte noch zwischen 
—4,5° und 0°, während Winterweizen an diesem extrem kalten Tag 
keinen Gasaustausch aufwies. 

3. Versuche mit Winterspinat. 


Auch Winterspinat, die 3. Versuchsart aus der Gruppe der winter- 
grünen, krautigen Pflanzen, zeigte keine grundsätzlichen Abweichungen 
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vom Verhalten des Winterweizens. Das Verhältnis AI zu RI war oft 
noch günstiger, so daß Spinat in vielen Versuchen die TK in kürzerer 
Zeit erreichte (Abb. 3). Tiefen Temperaturen gegenüber war Winter- 
spinat weniger widerstandsfähig. Bei einem Temperaturminimum von 
—16,5° erfroren am 20.12.46 die Pflanzen im Rundkolben. Das 


Okt Nov Dez. Jan. Febr. März 


A 





Ont Nov. Febr. März 
Abb. 3. Versuche mit Winterspinat im Winter 1946/47 (Erl. vgl. Abb. 2, S. 508). 


Temperaturminimum der Assimilation lag bei Winterspinat zwischen 
— 29 und —6°C und das Temperaturminimum der Atmung bei — 7,5". 

Bei Winterspinat nahm Ende Oktober (Keimung am 20. 10. 46) 
das Gesamttrockengewicht sofort zu. Der Nährstoffvorrat des Peri- 
sperms der Spinatsamen ist äußerst gering und wurde vermutlich schon 
vor dem 22. 10. 46, als wir mit den Messungen begannen, verbraucht. 
In den Kälteperioden kam die geringe Frostresistenz von Winterspinat 
deutlich zum Ausdruck. Die sukkulenten Kotyledonen erfroren größten- 
teils. Dies führte zu einer Abnahme des Gesamttrockengewichts. Ende 
Januar und im Februar ruhte der Stoffzuwachs, und Anfang März 
stieg er sprunghaft an. 
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Im Winter 1947/48 war der Vergleich des Stoffgewinns von Spinat- 
pflanzen im Frühbeet und im Freiland sehr interessant (Abb. 4). 
Die Ptianzen im offenen Frühbeet wurden gegossen, die Freiland- 
pflanzen dagegen erhielten nach einem sehr niederschlagsarmen Sommer 
und Herbst stärkeren Regen erst im November. Zu Beginn der 





3 
OKt Nev. Dez. Jan. Febr. März 
Abb. 4. Versuche mit Winterspinat im Winter 1947/48 (Erl. vgl. Abb. 2, S. 508). 


Probenentnahme am 17. 10.47 waren die Frühbeetpflanzen 8 und die Frei- 
landpflanzen 14 Tage alt. Das Stadium des geringen Zuwachses nach 
der Keimung, das wir Ende Oktober 1946 beobachteten, war schon 
vorbei. Bei den gut gegossenen Pflanzen im Frühbeet nahm der Stoff- 
gewinn, der anfangs bei warmen, sonnigen Tagen hoch war, mit sinkender 
Temperatur ständig ab. Bei den Freilandpflanzen blieb er anfangs infolge 
extremer Trockenheit klein, wurde mit besserer Befeuchtung etwas 
größer, um nach Einsetzen stärkerer Regen im November trotz sinkender 
Temperaturen erheblich emporzuschnellen. 

Genau so gegensätzlich verhielt sich die Assimilationsleistung der Früh- 
beet- und Freilandpflanzen (Tabelle 8). Sie sank bei dem Frühbeetspinat 
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Tabelle 8. Entwicklung der Blattfläche und Assimilationsleistung (AL) 
bei Winterspinat 1947/48 (auf 100 Pflanzen berechnet). 














Frühbeetspinat Freilandspinat 
Datum La Tage — AL gim*-a] Datum ee ee Lal, g/m? -a 
| 7 | | 
8.10. 47 | . | 1 2 | à 7.10.47 | . 673 i 
14.10. Pie | 2 14.10. | 530 i 
7 | 3,8 8 27 Hi ER 
21.10. | | 98 Re. | | | 
3.11. | # | 2010 si S| AE PET 
Gas 71 2500 | 12.11. 2050 ‘ 
72 | 0,7 62 0 
21. 1.48 | : | 3900 o7 | 148) yg | 1740 oe 
mL !| 2 3790 ; BL! _ 1880 ne 
6. 2. | 3080 “7 er 2240 | ” 
9 4 1,2 8 3,2 
13. 2. 8 | m og | 2 de 3670 itm 
3. 3. | 5350 "aires 1880 Pr 
14 2,9 8 2,2 
17. 3. | 9850 12. 3. 4020 





von Mitte Oktober bis Mitte November erheblich und zeigte eine 
deutliche Temperaturabhängigkeit (vgl. Winterweizen, der auch im Früh- 
beet stand, und genau dieselbe abnehmende AL aufwies). Gleichzeitig 
nahm die Blattfläche immer weniger zu. Bei den Feldpflanzen dagegen 
verliefen Blattflächenentwicklung und AL infolge des Wassermangels 
anders (Tabelle 8). Zwischen dem 7. und 14. 10. 47 ging die Blattfläche 
zurück, weil die Kotyledonen der Pflanzen vergilbten. Als Anfang 
November Luft und Boden feuchter wurden, nahm die Blattfläche um 
mehr als das Doppelte zu. Gleichzeitig stieg die AL, die im Vergleich zu 
den Frühbeetpflanzen sehr gering war, an. In dieser Zeit machte bei 
den Freilandpflanzen das Wurzelgewicht 15,2% des Gesamttrocken- 
gewichtes aus, bei den Frühbeetpflanzen dagegen nur 8,8%. 

Vom 12.11.47 bis 13.1.48 mußten wir die Untersuchungen unter- 
brechen. Der durchschnittliche Stoffgewinn während dieser Zeit war 
bei den Feldpflanzen gleich Null, bei den günstiger gestellten Pflanzen 
im Frühbeet konnte noch ein geringer Zuwachs verzeichnet werden. 
Von Mitte Januar an haben die Stoffgewinndarstellungen kaum mehr 
Bedeutung. Bei den Frühbeetpflanzen trat Peronospora auf, und die 
Krankheit führte zu einer merkbaren Stoffabnahme. Bei den Freiland- 
pflanzen entstanden während der Kälteperiode im Februar große Schäden 
durch Frosttrocknis. 

Da uns in erster Linie Atmung und Assimilation an kalten Winter- 
tagen interessierte, führten wir während der Kälteperiode im Februar 
1948 nochmals CO,-Bilanzversuche durch (Abb. 4), die die Resultate der 
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Versuche aus den Kälteperioden 1946/47 bestätigten. Mit Finbruch der 
Kälte nimmt die RI stärker ab als die AI, trotzdem wird die Zeit vom 
Sonnenaufgang .bis zur TKP größer; mit zunehmenden Temperaturen 
treten die umgekehrten Verhältnisse auf. Wie bei den Getreidearten 
beobachteten wir auch bei Spinat stets positive CO,-Bilanz. 

Okt Now Der. Jan. Febr. März 


A 


8 _— 8 


4 + 





0 
Okt Now Dez Jan Febr. März 


Abb. 5. Versuche mit Ackersalat im Winter 1946/47 (Erl. vgl. Abb. 2, S. 508). 


Folgende 2 Einzelversuche über den CO,-Gaswechsel seien heraus- 
gegriffen. Am 19. 2.48. dem kältesten Versuchstag im Winter 1947/48, 
atmeten die Pflanzen noch deutlich meßbar zwischen —5° und — 9° C, 
und assimilierten zwischen — 2,5° und —4°C. Die Kolben lagen 1—2 cm 
unter Schnee. Am 23. 2. 48 assimilierten die Pflanzen 5 cm unter 
Schnee bei — 1,5° C und Helligkeitsstufe 1. 


4. Versuche mit Ackersalat. 


Ackersalat verhielt sich in beiden Versuchswintern sehr ähnlich wie 
die bisher besprochenen 3 wintergrünen, krautigen Arten (Abb. 5). Sein 
Temperaturminimum der Assimilation lag zwischen — 2,5° und —4,0° C 
5° und — 9°C. 





und sein Temperaturminimum der Atmung zwischen 








516 - Ort ZELLER: 


Bei Temperaturen, die dicht über dem Nullpunkt lagen, waren AI und 
RI größer als bei den Getreidearten und auch bei Winterspinat. Es 
genügten bei Ackersalat wenige wärmere Tage, um nach den strengsten 
Kältezeiten hohe AI und RI hervorzurufen. 

Die AL war von Frühbeetackersalat (Tabelle 9) im Oktober und 
November 1947 aber geringer als bei Frühbeetspinat (Tabelle 8) und 
Frühbeetweizen (Tabelle 7). Wenn die AL niedrig ist, so kann die überaus 
hohe AI von Ackersalat nur auf einer relativ zum Gewicht großen Blatt- 
fläche beruhen. Betrachtet man nun die Quotienten aus Blattfläche und 
Gesamttrockengewicht bei den 3 Arten, so zeigt sich, daß tatsächlich bei 
Ackersalat die Werte den ganzen Winter hindurch am größten sind 
(Tabelle 10). 


Tabelle 9. Assimilationsleistung (AL) von Ackersalat 1947/48 aus dem Frühbeet. 
Datum 
8.10. rn IC 11. (22. 12./29. 21.| 15.1. | 28.1.) 7.2. | 13.2.| 3.3. | 10.3. 


















































ZahlderTage | 6 18 8 8 157 |13 |10 ,6 /|18 7 
AL g/m?-d 2,6 (7 4,8 2,0 | 1,9 | 0,2| 0,4| 2,3! 10 | 0,8| 2,5 
Tabelle 10. Verhältnis zwischen Blattfläche und G ttrock icht bei Ackersalat, 
Spinat und Winterweizen im Winter 1947/48 (cm?/mg). 
Datum | Ack | spimat | Winter] Datum | Acker | Spinne | Winter 
| 

8. 10.47 | 242 132 124 15.1.48| 265 |138 (22.1) | 220 
14. 10. 317 200 144 | 28.1. 278 | 126 170 
21. 10. 238 207 146 7.2. 215 | 134 206 
3. 11. 284 209 140 13. 2. 208 | 121 | 187 
11. 11. 296 | 206 186 3.3. | 190 | 122 158 
19. 11. ar | — x 10.3. | 172 | 134 | 140 

















Nur wenn man bei der Berechnung von AI und RI die CO,-Menge auf 
das Gesamttrockengewicht bezieht, sind diese Größen bei Ackersalat so 
hoch. Ist die Bezugsbasis statt dessen die Blattfläche, so nehmen die 
Werte der AI der einzelnen Arten, entsprechend dem Verhältnis Trocken- 
gewicht zu Blattfläche, eine ganz andere Rangfolge ein, wie aus folgenden 

Zahlen vom 14. 2. 48 zu erkennen ist: 











Assimilationsintensität | mgCO,/g-h | mg CO,/dm*-h 
Ackersalat . . . . .. | 2,5 | 1,06 
Winterspinst . . . | | m | 0:89 
Winterweizen. . . ... | 172 | 1,84 


Im allgemeinen wird bei Assimilationsversuchen die Assimilation auf 
Blatttrockengewicht oder -fläche bezogen. Da wir unsere Versuche bei 
den wintergrünen, krautigen Arten mit ganzen Pflanzen durchführten 
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und die Wurzelatmung bei Tag für die CO,-Bilanz wichtig ist, da sie 
die Assimilation herabdrückt, bezogen wir bei den Winterannuellen die 
Assimilation auf das Trockengewicht von Wurzel und SproB. 


5. Versuche mit Picea excelsa. 


Die Fichtenzweige verhielten sich nun wesentlich anders als die 
winterannuellen Arten. Zu Beginn des Winters konnten allerdings noch 


Nov. Dez. Jan. Febr. März 


8 
Std. 





Nov. Dez. Jan. Febr. März 
Abb. 6. Versuche mit Picea excelsa im Winter 1946/47 (Erl. vgl. Abb. 2, S. 508). 


keine nennenswerten Unterschiede festgestellt werden (Abb. 6). Aus 
dem Versuch vom 14.12.46 ersehen wir, daß seit dem 23. 11.46 der Gas- 
austausch sehr gehemmt war, und daß die Atmung, wie bei den Winter- 
annuellen, stärker zurückging als die Assimilation. Und am 18. 12. 46, 
dem 4. Tag der 1. Kälteperiode, atmete Picea excelsa zwischen —6° 
und — 12°C, assimilierte zwischen —2° und —6° C und hatte positive 
CO,-Bilanz (der größere Maßstab für AI und RI auf Abb. 6—9 ist 
zu beachten!). 

Nach 2 Tagen, am 20.12. 46 ruhte der Gasaustausch bei Nacht 
zwischen — 10° und —16,5°C und bei Tag zwischen — 2° und — 16° C 
vollkommen. Winterweizen und Wintergerste atmeten an diesem Tage 
auch nieht meßbar, begannen aber zu assimilieren, als die Temperatur 
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auf —2°C anstieg. Mit einsetzenden tiefen Temperaturen verfiel 
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Abb. 7. 
1947/48 (Erl. vgl. Abb. 2, S. 508). 


Versuche mit Picea excelsa im Winter 


Picea excelsa in einen Ruhezustand. Vom 24.1. bis 4.2.47 und vom 
17.2. bis 25.2.47 konnte man, wie die Ringchen auf Abb. 6 zeigen, 
keinen Gaswechsel feststellen, auch wenn die Temperaturen im Assi- 
milationskolben bei Tag über dem Nullpunkt lagen und die Hellig- 
keit optimal war. Die Winterannuellen erreichten an allen Versuchs- 


tagen in dieser Zeit positive 
Bilanz. 

Die Winterruhe war bei 
Picea excelsa keine absolute. 
Denn nach wärmeren Tagen 
zwischen den Kälteperioden 
konnte sie günstige Stunden 
wieder für den Stoffgewinn aus- 
nützen (15. und 21.1.47, 11. und 
14. 2. 47). Im März blieb der 
Gaswechsel weiterhin sehr ge- 
ring. Die Bilanz war aber im- 
mer positiv. 

Auch 1947/48 beobachteten 
wir bei Picea excelsa nie nega- 
tive Bilanz (Abb. 7). Eine Win- 
terruhe trat in dem milden Win- 
ter nicht so deutlich in Erschei- 
nung. Am 17. 2. 48 atmete 
Picea excelsa noch zwischen 
— 1,59 und —4,5°C und assimi- 
lierte bei — 1°C. Nach weiteren 
2kalten Tagen ruhte am 19. 2.48 
der Gasaustausch, obwohl im 


Assimilationskolben die Temperatur auf +1°C anstieg. Die Winter- 
annuellen hatten an diesem Tage positive Tagesbilanz. An allen folgen- 
den Versuchstagen im Februar 1948 assimilierten die Fichtenzweigchen. 
Am 6. 3.48 wurde der Gasaustausch äußerst lebhaft, und man könnte 
annehmen, daß bei Picea excelsa die Winterruhe beendet und die Ent- 
härtung der Pflanzen eingetreten sei. Leider konnten keine weiteren Ver- 
suche gemacht werden, die gezeigt hätten, ob die aktive Tätigkeit anhielt. 
Im Gegensatz zu den Winterannuellen stimmten die Parallelversuche nicht 
immer miteinander überein, weil vermutlich bei den Zweigen der Grad der Winter- 
ruhe verschieden war. [Auch Mönch (1937), beobachtete bei ihren Assimilations- 
versuchen mit Picea excelsa abweichendes Verhalten der Versuchsobjekte.] 
Bei vıelen Assimilationsversuchen bei tiefen Temperaturen wurden 
auch Parallelversuche im warmen Raum durchgeführt. Bei diesen Ver- 
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suchen war der Gasaustausch sehr lebhaft, auch wenn er im Freien ruhte 
oder sehr gehenimt war. Die Atmung stieg viel stärker an als die Assimi- 
lation, und ging manchmal über die mit der Methode erfaBbare CO,-Menge 
hinaus. Die TK trat deshalb oft sehr spät ein. Der Doppelversuch vom 
23.2.48 zeigt dies unterschiedliche Verhalten sehr deutlich (Tabelle 11). 
Die Zweige für die Versuche stammten von demselben Ast eines 
Fichtenbäumchens. Das Verhältnis von AI zu RI betrug bei Zimmer- 
temperatur (0,64:0,14 mg CO,/g - h) 4,6 und bei tiefer Temperatur im 
Freien (0,08:0,003 mg/CO,/g-h) 27. Je größer dieser . Quotient ist, 
desto günstiger sind die Pflanzen gestellt. 


Tabelle 11. Tagesbilanzversuch mit Picea excelsa am 23. 2. 48 im Freien 
und im warmen Raum. 

















Versuch im Freien Versuch im Zimmer 
Tag | Stunde | Tempe. | Hemigkeits- | me Co, | nme | jee. | mg 
stufe 5cm | im Kol- 
Kolben unter Schnee — Kolben Keitsstufe m n Kolben 
22.2.48 | 18° | —3 — 0,32 | 13 — | 0,32 
23. 2. 48 7 —5 1 0,36 12 1 | 1,54 
10% —3 1 0,36 15 2 | 0,62 
11° — — — 16 2—3 | 0,22 
12 —1,5 1 0,36 16,5 2—3 | 0,12 
14% —1,5 | 2 929 15,0 | 2-3 0,08 
15% —1,5 | 2 0,16 15,5 2—3 nicht 
| | meBbar 














Die Veränderung der Chloroplasten von Picea excelsa, die ZAcHAROWA (1929) 
und Iwanorr und KossowTtscH (1929) beschreiben, stellten auch wir am 20. 12. 46 
und am 10. 2. 47 auf Blattquerschnitten fest. Obwohl man die Chloroplasten 
mikroskopisch nicht mehr erkennen konnte, und sie als formlose Masse in den 
Zellen diffus verteilt erschienen, war dies für die Photosynthese anscheinend 
bedeutungslos. Für die Untersuchungen kamen die Picea-Nadeln von — 12° bzw. 
— 1,5°C Außentemperatur 2 Std lang in einen ungefähr 0° warmen Raum. Das 
Anfertigen und Ansehen der Schnitte geschah jedoch bei +18°C. Wir dürfen 
also nicht ohne weiteres von dem mikroskopischen Bild der Chloroplasten in der 
Wärme auf die Struktur derselben bei den im Freien herrschenden tiefen Tempe- 
raturen schließen. 


6. Versuche mit Prunus laurocerasus. 

Prunus laurocerasus, aus der Gruppe der wintergrünen Laubhölzer, 
der in Gebieten mit sehr mildem Klima beheimatet ist, zeigte gegenüber 
den Winterannuellen einerseits und gegenuber Picea excelsa andererseits 
ein unterschiedliches Verhalten. 

Am 18.12.46 (Abb. 8) wies er dasselbe Temperaturminimum für 
Atmung (zwischen — 6° und — 12°C) und Assimilation (zwischen — 2° 
und —6° C) auf wie die Wintergrünen und Picea excelsa. Diese 


Planta. Bd. 39. 35 
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Ergebnisse zu Beginn der Kältezeit sind aber eine Ausnahme. Prunus 
laurocerasus assimilierte während all der folgenden Versuche nie bei 
Temperaturen unter dem Gefrierpunkt und atmete auch bei den oben 
angegebenen tiefen Temperaturen nicht mehr. In Zeiten, in denen Picea 
excelsa in Winterruhe fiel, neigte Prunus laurocerasus bei Tag zu einem 
Gasaustausch, aber stets mit negativer Bilanz. 


Nov. Dez. : Jan. Febr März 
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Now Dez. Jan. Febr. März 
Abb. 8. Versuche mit Prunus laurocerasus im Winter 1946/47 (Erl. vgl. Abb. 2, S. 508). 


Das unterschiedliche Verhalten der bisher besprochenen Arten und 
desjenigen von Prunus laurocerasus- wollen wir an folgenden Einzel- 
versuchen näher betrachten. Am 24. 1.47 konnte man nachts zwischen 
— 79 und — 9° keine Atmung messen, als aber bei Tag gegen 12 Uhr die 
Temperatur im Kolben 6cm unter Schnee auf 0° C anstieg, trat eine sehr 
deutliche CO,-Abgabe ein. (Versuche im warmen Raum am 29. und 31. 1.47 
ergaben, daß die Blätter bei höheren Temperaturen nachts sehr stark 
atmeten und bei Tag auch assimilierten.) Auch am 11.2.47 reichte 
die Assimilation bei Tag nicht aus, um die Dunkelatmung zu kompen- 
sieren. Am 21. und 25. 2.47 begann Prunus laurocerasus um die Mittags- 
zeit bei —0,5°C mit einer schwachen Atmung. Kurze Zeit nahmen 


die Blätter etwas CO, auf, die Bilanz blieb aber negativ. Bei den Ver- . 


suchen Anfang März atmeten die Blätter nachts. Bei Tag assimilierten 
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sie aber nicht, oder fiir eine Kompensation nicht ausreichend. (Bei 
Parallelversuchen im warmen Raum war die Dunkelatmung 6,5mal so 
groB wie im Freien. Es ist dies dieselbe Erscheinung, die wir bei Picea 
excelsa in Tabelle 11 nachgewiesen haben.) Vom 13. 3. 47 an war die 


CO,-Bilanz positiv. 


Vom 11. Februar an prüften wir bis Ende März bei Prunus laurocerasus 
die Stomataweite mit der Petrol-Ather-Infiltrationsmethode. Sehr oft er- 
gaben die Untersuchungen im Freien Spaltenschluß, so daß letzterer die Ur- 


sache der ausbleibenden Assimilation 
sein dürfte. 

Daß Prunus laurocerasus in den 
Monaten Februar und März 1947 oft 
negative Bilanz hatte, ging auch aus 
dem Aussehen der Sträucherhervor. 
Ende März war ein Teil der mehr- 
jährigen Blätter vergilbt und fiel 
später ab. Frostschäden traten an 
den schattig stehenden Versuchs- 
büschen in dem kalten Winter 
1946/47 nicht auf. Nur ein sonnig 
stehender Busch litt an seiner Süd- 
seite stark unter Frosttrocknis. 


Im milden Winter 1947/48 
wurde auch bei Prunus lauro- 
cerasus nie negative Bilanz beob- 
achtet (Abb. 9). Während der 
Kälteperiode Ende Februar ruhte 
am: 19.,21. und 23.2.48 der ge- 
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Abb. 9. Versuche mit Prunus laurocerasus 

im Winter 1947/48 (Erl. vgl. Abb. 2, S. 508). 





samte Gasaustausch. Das Ausbleiben eines Stoffverlustes konnte 
man auch an den Sträuchern erkennen. Sie sahen im Frühjahr genau 
so üppig grün aus wie im Herbst. + 


C. Besprechung der Ergebnisse. 

Bei allen untersuchten Arten nahmen Atmungs- und Assimilations- 
intensität mit fallender Temperatur im Spätherbst ab, und die Zeit bis 
zum Erreichen des Tageskompensationspunktes wurde größer. Während 
der Wintermonate dagegen verhielten sich die 4 krautigen, wintergrünen 
Arten, Winterweizen, Wintergerste, Ackersalat und Winterspinat deut- 
lich anders als das wintergrüne Nadelholz Picea excelsa und das winter- 
grüne Laubholz Prunus laurocerasus. 

Die Winterannuellen vermochten bei tiefen Temperaturen die Dunkel- 
atmung auf ein Minimum einzuschränken und jederzeit bei Temperaturen 
von —1° und —2° an mit der Assimilation einzusetzen. Deshalb war 
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ihre Tagesbilanz immer positiv. Ein Ruhezustand im Gaswechsel konnte 
nie beobachtet werden. Im Winter ist bei diesen Arten immer mit einem 
gewissen Stoffgewinn zu rechnen. Er kann in milden Wintern, wie es 
1947/48 der Fall war, ganz erheblich sein, in extrem kalten Wintern wie 
1946/47 bewegte er sich an der Null-Grenze. Sobald im März die Tempe- 
ratur anstieg, erreichten sie die hohe Assimilations- und Atmungs- 
intensität des Herbstes. 

Zu einer positiven Tagesbilanz bei tiefen Temperaturen führte auch 
die stärkere Abnahme der Atmungs- im Vergleich zur Assimilations- 
intensität. Dasselbe fanden ÄLvık (1939) und Iwanorr u. KossowITscH 
(1929). StäLrert (1939) stellte bei seinen Versuchen fest, daß der 
Quotient aus apparenter Assimilation und Dunkelatmung bei abnehmen- 
der Temperatur anstieg. Daß ‚infolge der günstigen Beziehungen 
zwischen Assimilations- und Atmungsintensität die Getreidepflanzen im 
Winterstadium ökonomischer als irgendwelche bis jetzt untersuchten 
Pflanzen arbeiten“, und daß die ungewöhnlich niedrige Atmungsintensi- 
tät besonders vorteilhaft für die CO,-Bilanz der Winterannuellen ist, 
erwähnt auch ANDERSSON (1944, S. 149). Nach seinen Ergebnissen ist 
der Temperaturquotient für die Atmung Qu,, = 2—3 und für die Assi- 
milation Qu,, = 1,2 innerhalb des Temperaturbereiches von 2—12° C. 
STÄLFELT (1939) fand als weitere Anpassung an tiefe Temperaturen, 
daß das Temperaturoptimum der apparenten Assimilation im Winter 
niedriger liegt als im Sommer. LunpEGARDH (1924), MüLLER (1928) 
und STÂLFELT (1937 und 1939) teilten mit, daß bei abnehmender 
Belichtung das Optimum der apparenten Assimilation sich in tiefere 
Temperaturbereiche verschob. So kann man verstehen, daß in unseren 
Versuchen die winterannuellen Arten bei Temperaturen von 0—2° C 
und geringer Belichtung unter 5—6 cm Schnee eine positive Tagesbilanz 
hatten. Ärvık kam zu dem Resultat, wie es auch unsere Versuche 
bestätigten, daß nämlich maximales Licht bei gleichzeitig großer Kälte 
keinen Einfluß auf die Assimilation hat. 

Bei Picea excelsa war die Bereitschaft zur Atmung und Assimilation 
nicht so groß wie bei den Winterannuellen. Sie macht bei anhaltender 
Kälte an ihrem natürlichen Standort in Nordeurasien eine ausgesprochene 
Winterruhe durch (Iwanorr und KossowitscH 1929, HENKEL und 
Litwinow, angeführt bei WALTER 1934). In unserem Klima hält die 
Winterruhe aber nicht den ganzen Winter hindurch an, sondern sie wird 
an milden Tagen unterbrochen. Dennoch blieb der Gasaustausch, auch 
wenn die äußeren Bedingungen günstig waren, stark gehemmt. Starke 
und plötzliche Temperaturerhöhungen im Winter bei Parallelversuchen im 
warmen Raum vergrößerten die Atmungsintensität erheblich mehr als die 
Assimilationsintensität. Im Frühjahr trat die Enthärtung sehr spät 
ein. Trotz günstiger Belichtung und Temperatur waren Assimilations- 
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und Atmungsintensität im Marz noch gehemmt. In dem milden Winter 
1947/48 fehlte eine auch nur zeitweilige Winterruhe. 

Prunus laurocerasus war von allen untersuchten Arten im Winter 
am ungünstigsten gestellt. Der immergrüne Strauch ist im vorder- 
asiatischen und östlichen Mediterrangebiet beheimatet, wo er sich im 
Winter ununterbrochen weiterentwickeln kann. In unserem Klima ver- 
mag er sich nicht an tiefe Temperaturen anzupassen. In kalten Zeiten, 
in denen bei Picea excelsa Assimilation und Atmung ruhten, hatte Prunus 
laurocerasus an den Versuchstagen oft einen CO,-Austausch, bei dem die 
Dunkelatmung überwog. Und bei Tag war die reelle Assimilation 
manchmal geringer als die Atmung, so daß Prunus laurocerasus als 
einzige Versuchsart oft negative Tagesbilanz aufwies. Im Februar und 
März hemmte Spaltenschluß, mit Hilfe der Infiltrationsmethode fest- 
gestellt, die Assimilation. Die geschlossenen Stomata schränkten ver- 
mutlich die Verdunstung bei der wärmer werdenden, trockenen Luft 
und gleichzeitigem Bodenfrost ein. Im Winter 1947/48 dagegen konnte 
bei Prunus laurocerasus keine negative Bilanz beobachtet werden. 

Um eine Übersicht über die ungefähren Temperaturminima von 
Atmung und Assimilation der untersuchten Arten zu erlangen, sind in 
Tabelle 12 die Ergebnisse von allen Versuchen zusammengestellt, die 
im Winter 1946/47 bei Temperaturen unter dem Gefrierpunkt durch- 
geführt wurden. Die Werte von Assimilations- und Atmungsintensität 
sind nicht eingetragen. Sie lagen im Bereich bisher. bekannter Zahlen 
von LuNDEGÂRDH (1924), BELJAKOFF (1930), Anpirsson (1944) und: 
v. REITZENSTEIN (unveröffentlicht), die unter Bedingungen arbeiteten, 
die mit unseren vergleichbar waren. Dagegen lagen die Werte von 
Henrıcı (1921) und ZacHarowa (1929) unwahrscheinlich höher als die 
unsrigen. 

Die winterannuellen Arten zeigten untereinander keine wesentlichen 
Unterschiede. Sie assimilierten und atmeten beinahe an jedem der 
angeführten Versuchstage. Nur am 28. 1.47 ruhte der Gasaustausch 
bei einem Temperaturmaximum von —5°. im Kolben bei allen Arten 
ganz. Assimilation konnte noch eindeutig bis zu —2°, am 25. 1.47 
bis zu —3° und Atmung bis zu — 7°C nachgewiesen werden. Theore- 
tisch wäre denkbar, daß die Pflanzen noch bei tieferen Temperaturen 
in unterschwelligen Werten assimilierten und atmeten. Unterhalb — 10° 
(20. 12.46) und — 11° (28. 1. 47) konnten wir keine Atmung mehr fest- 
stellen. 

Picea excelsa vermochte am 18. 12. 46 wie die Winterannuellen 
bei mindestens — 2° zu assimilieren und bei mindestens — 6° zu atmen. 
Im weiteren Verlauf des Winters lagen die erfaßbaren unteren Grenzen 
des Temperaturbereiches von Assimilation und Atmung aber um 
mehrere Grade höher. 
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Tabelle 12. Assimilation und Atmung der winterannuellen Arten, Picea excelsa 
und Prunus laurocerasus in Temp bereichen unter dem Gefrierpunkt. 














Dunkelatmung Assimilation 
Datum At | # Temperatur- ne. | R 
Temperatoramplinde | Min ji Aus | smn | ni iu 2 
| | 

18.12.46 | — 6 bis —12 + |.+ | —2 bis—6 + + | + 

20. 12. —10 bis —16 | —2 bis —6 de Toa 
21. 1.47 | + 1 bis — 3 | + 0 bis—1 | + 
24. 1. — 7 bis —10 + |—f— 0 bis—3 + |—/B 

25. 1. — 7 bis— 8 + as —3 bis—5,5 ey 
28. 1. —ll bis —15 — 1— L— sac Sn Le | = 
31. 1. — 7,5 bis —11 + ur 0 bis —4,5 ETS 5 
4. 2. — 4 bis — 7 di OT = 0 bis—1,5 il | — 
11. 2. 0 bs — 3 Li | + 0 bis +2,5 |+|R 

14. 2. — 3 bis — 5 LT. —1 bis—3 LT. 
17. 2. — 5 bs — 7 PEER HERE +. 1- | — 
21. 2. — 2 bis— 65 | + | —! + 0 bis —2 HU | B 
25. 2. — 4,5 bis — 6 + |—}) +-] —0,5bis —4,5 Sith | mg 
4. 3. + 05 bis — 3,5 I+!+1 +3 bis+s | PE | + 




















+ Die Pflanzen assimilierten bzw. atmeten. — Die Pflanzen assimilierten nicht 
bzw. atmeten nicht. R Bei Tag überwog die Respiration. 


Auch Prunus laurocerasus besaB am 18. 12. 46 noch dasselbe 
Assimilations- und Atmungsvermögen bei tiefen Temperaturen wie die 
Winterannuellen und Picea excelsa. Später assimilierte er aber bei 
Temperaturen unter dem Gefrierpunkt außer am 21. 1. 47 (Tabelle 12) 
nicht mehr. Und bei Temperaturen von —3° an atmete er sowohl 
nachts als auch bei Tag und hatte deshalb öfters negative Bilanz. 

Wir stellten Assimilation und Atmung bei Temperaturen von min- 
destens —2° bzw. von —7° fest. ALvık und v. REITZENSTEIN, die beide 
mit der py-Methode arbeiteten, hatten dieselben Ergebnisse. ÄLvık 
(1939, S.34) gibt an, „daß die Assimilation unterhalb —2° aufhört, 
während die Atmung auch in der Kälte merkbar ist‘. v. REITZENSTEIN 
beobachtete bei seinen Versuchen mit vielen winterannuellen Arten, 
Koniferen und Moosen auch nie einen Gasaustausch unter den an- 
gegebenen Temperaturen von —2° bzw. — 7°. CARTELLIERI und Iwa- 
NOFF und KossowItscH konnten mit den von ihnen angewandten 
Methoden (Luftstrom) die geringen aufgenommenen CO,-Mengen bei 
Temperaturen unter dem Gefrierpunkt nicht mehr exakt erfassen und 
ließen deshalb die Frage offen, ob überhaupt eine Assimilation bei 
Temperaturen unter 0° möglich ist. Die Angaben von ZACHAROWA, die 
bei — 13° und — 14°C noch ganz beträchtliche Atmung und Assimilation 
bestimmte, wurden von mehreren Autoren (STOCKER 1927, WALTER 
1934 und STÄLFELT 1939) in Frage gestellt. Genau so unsicher sind die 
Angaben von HENRICI. Sie fand die Lage des Schwellenwertes der 
Photosynthese für phanerogame Schattenpflanzen bei — 16° C und für 
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Flechten bei — 20°C. Vermutlich war bei ZACHAROWA und HENRICI die 
Versuchsmethodik, Absorption des CO, mit Natron-Kalk, mit einer 
Fehlerquelle behaftet. Ganz unverständlich sind die Untersuchungs- 
ergebnisse von JUMELLE (1892), der noch bei —40°C Assimilation 
nachwies. 


Zusammenfassung. 

Assimilation, Atmung und Stoffgewinn der winterannuellen Arten 
Winterweizen, Wintergerste, Winterspinat und Ackersalat und der immer- 
grünen Holzpflanzen Picea excelsa und Prunus laurocerasus wurden in 
dem extrem kalten Winter 1946/47 und in dem milden Winter 1947/48 


untersucht. Dabei kam es besonders auf das Verhalten der Arten bei 


Temperaturen unter dem Gefrierpunkt an. Der sehr geringe CO,-Umsatz 
wurde kolorimetrisch bestimmt, und zwar mit Hilfe einer MeBmethode, 
die ALVIK und nach ihm v. REITZENSTEIN beniitzte. Sie beruht auf der 
Eigenschaft einer Natriumbikarbonatlösung, sich mit der jeweiligen 
CO,-Spannung in der über ihr befindlichen Luft ins Gleichgewicht zu 
setzen, und dabei einen bestimmten py-Wert anzunehmen. 

Sämtliche genannten Arten assimilierten zu Beginn des Winters noch 
bei —2° bzw. — 3°C undatmeten bis zu— 6° bzw. — 7°C. Bei den Winter- 
annuellen ruhten CO,-Aufnahme und -Abgabe auch späterhin erst unter- 
halb dieser Temperaturgrenzen. Sie hatten keine Winterruhe. Picea ex- 
celsa, eine boreale Art, verfiel nach einigen Frosttagen in Winterruhe, die 
an milden Tagen von einem allerdings stark gehemmten Gaswechsel bei, 
Temperaturen von 0° aufwärts unterbrochen wurde. Bei Prunas lauro- 
cerasus, einem Vertreter der frostempfindlichen, immergrünen Laub- 
pflanzen, konnte nur zweimal zu Beginn des Winters Assimilation bei 
Temperaturen unter dem Gefrierpunkt beobachtet werden. Die Atmung 
war wohl gehemmt, trat aber. oft in Erscheinung und verursachte eine 
negative Bilanz. Der Stoffhaushalt ist also bei den Winterannuellen an 
die tiefen Temperaturen am besten angepaßt. Hohe Lichtintensitäten 
begünstigten die Assimilation bei tiefen Temperaturen nicht. 

Alle untersuchten winterannuellen Arten und Picea excelsa ver- 
minderten ihre Atmungs- und Assimilationsintensität während der Frost- 
härtung im Herbst, und zwar die Atmungsintensität stärker als die der 
Assimilation. Steigende Temperaturen förderten auch im Winter die 
Assimilations- und Atmungsintensität, allerdings waren dann die abso- 
luten Werte niedriger als bei gleichen Temperaturen im Herbst. Die 
winterannuellen Arten erhöhten ihren Gaswechsel unter vergleichbaren 
Bedingungen relativ stärker als Picea excelsa. 


Mein besonderer Dank gilt Herrn Prof. Dr. H. WALTER für die Anregung zu 
dieser Arbeit und für ihre vielfache Förderung durch Rat und Kritik. Herrn Doz. 
Dr. H. ELLENBERG danke ich sehr herzlich für stete Anteilnahme und viele Rat- 
schläge beim Fortgang der Arbeit. 
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UBER ANTWEILERIA UND ANDERE GATTUNGEN 
DER JUGLANDACEEN. 


Von 
Franz KIRCHHEIMER. 
Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 14. April 1951.) 


Mit Ausnahme von Oreomunnea OERSTED und Rhamphocarya KuANG 
haben die Juglandaceen-Gattungen der gegenwärtigen Flora einwandfrei 
bestimmbare Fruchtreste in den Schichten des europäischen ‘Tertiärs 
hinterlassen. Das Untere Eozän des südöstlichen Englands lieferte Fos- 
silien, die BOwERBANK (1840, S. 43—50) unter Petrophiloides beschrieben 
hat. Nach Reıp und CHANDLER (1933, S. 133—140) entsprechen sie den 
Fruchtständen des von SIEBOLD und Zuccarını (1843, S. 741—743) 
als. Platycarya strobilacea bezeichneten; heute auf China und Japan 
beschränkten Gewächses. Die für Europa ältesten Fruchtreste von 
Engelhardtia sind aus Ablagerungen des Mittleren Eozäns bekannt. Bis 
in das Pliozän war diese heute in Ost- und- Südasien sowie auf Neu- — 
guinea vorkommende Gattung ein Glied der mitteleuropäischen Flora. 
Von einigen Formen der Engelhardtia ist die mittelamerikanische, nur 
durch eine Art vertretene Oreomunnea nicht wesentlich verschieden. Ein 
Teil der aus den Schichten des Tertiärs bekannten Abdrücke zeigt eine 
den Hüllen ihrer erheblich größeren Früchte besonders ähnliche Nervatur, 
so daß- man solche Fossilien nicht auf Engelhardtia bezog, sondern als 
Palaeocarya SAPORTA und Paraengelhardtia BERRY bezeichnet hat. Sie 
sind aber nach der berechtigten Kritik im neueren Schrifttum keinesfalls 
geeignet, das nicht unwahrscheinliche Vorkommen einer weiteren Gattung 
aus der Verwandtschaft von Engelhardtia für das Tertiär zu belegen. 
Auch die gegenwärtig auf ein kleines vorderasiatisches Areal sowie Teile 
von China und Japan beschränkte Pterocarya Kuntu gehörte bereits 
im älteren Tertiär zur Flora des Gebietes. Sie war nach dem Zeugnis 
von Fruchtresten noch während des obersten Pliozäns verbreitet und soll 
selbst in Mitteleuropa die älteste Zwischeneiszeit erlebt haben. Allerdings 
ist das Alter der ihr zugewiesenen Schichten strittig. Aus einwandfrei 
dem Quartär angehörenden Ablagerungen dieses Gebietes sind nur Blatt- 
reste beschrieben worden, die eine andere Deutung fanden oder mir 
zweifelhaft erscheinen. Von REID und CHANDLER (1926, S. 93—95) 
als Hooleya bezeichnete, 2flügelige Fruchtabdrücke aus dem älteren 
Oligozän des südlichen Englands sind keine Reste einer erloschenen 
Gattung der Juglandaceen, sondern gehören nach meiner Ansicht zu 
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Pterocarya (1937 a, S. 57/58). Mit ihren Früchten teilen sie die Gestalt, das 
Vorkommen zweier Griffel mit je 2 Narben, der schildférmigen Driisen 
sowie die Insertion und Nervatur der seitlichen Fliigel; der innere Bau 
ist unbekannt. 

Die in Mitteleuropa ältesten sicheren Fruchtreste von Juglans L. 
stammen nach meinen Feststellungen aus dem Unteren Oligozän (1951 a). 
Das erste Auftreten der heute im östlichen Nordamerika und südöst- 
lichen China heimischen Carya NUTTALL ist für das Mittlere Oligozän 
belegt!. Beide Gattungen waren bis gegen das Ende des Tertiärs in 
Mitteleuropa heimisch. Aus den mit Sicherheit während des Quartärs 
entstandenen Schichten in diesem Gebiete sind ihre Fruchtreste un- 
bekannt und nur Blattabdrücke erwähnt worden. Von Juglans kennt 
man einwandfreie Fossilien aus solchen Ablagerungen des südlichen 
Europas. 

Diese Übersicht beruht auf dem Inhalt des die Juglandaceen behandelnden 
Abschnittes meines Werkes über die Laubgewächse des mitteleuropäischen Ter- 
tiärs®. Einen Katalog der als Reste von Juglandaceen gedeuteten Fossilien hat 
NAGEL (1915, S. 1—87) geliefert; ihn ergänzen die Bemerkungen über einstige und 
lebende Vertreter der Familie (1914, S. 459—530). Die gegenwärtigen Areale des 
Vorkommens von Carya, Engelhardtia, Juglans, Oreomunnea, Platycarya und 
Pterocarya hat SCHMUCKER (1942; Abb. 121—127) dargestellt. Auch die von 
LEHNER (1944) für Carya, Engelhardtia und Oreomunnea, Juglans sowie Ptero- 
carya gegebenen Grenzen sind zu beachten (Karten 3—6). 

In neuerer Zeit sind unsere Kenntnisse über die einstige Verbreitung 
der Juglandaceen nicht unwesentlich erweitert worden. Otsu (1936, 
S. 56—59) hat unzweifelhafte Abdrücke der Fruchtflügel einer Engel- 
hardtia im älteren Tertiär von Korea festgestellt. Mit ihnen ist das 
einstige Vorkommen der Gattung für Ostasien nachgewiesen; ihre Ver- 
breitung erstreckte sich um mindestens 10 Breitengrade weiter nach 
Norden als in der Gegenwart. Aus dem jüngsten Tertiär des mittleren 
Japans hat Mıkı (1937, S. 308—310; 1941, S. 265) mehrere Frucht- 
formen von Carya mitgeteilt (vgl. auch 1948, S. 112; 1950, S. 84). Das 
in der Gegenwart auf Südostchina beschränkte asiatische Areal der 
Gattung wird durch diese Funde wesentlich erweitert. Der Vergleich 
der Fossilienmit den Carya-Resten des europäischen Tertiärs ist nicht 
möglich, da die schlechten Abbildungen nur durch wenige Angaben 
über den Bau erläutert sind. Über die nähere Zugehörigkeit der von 


1 Hicoroides PERKINS (1905, S. 513) bezeichnet entgegen NAGEL (1914, S. 498; 
1915, S. 5 und 20) keinen Holzrest, sondern eine Fruchtform aus der dem älteren 
Tertiär angehörenden Braunkohle des nordöstlichen Nordamerikas. Soweit die 
schlechte Abbildung ein Urteil gestattet, ist ihre Herkunft von einer Gattung der 
Juglandaceen unwahrscheinlich. 

? Verlag Gustav Feller (Nottuln i. W.); die erste Lieferung ist im Erscheinen 
begriffen. — Eine Übersicht der aus-den Braunkohlenschichten vorliegenden Reste 
von Juglandaceen habe ich schon früher gegeben (1937a, S. 57—60). 
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Hv und CHANEY (1938, S. 26/27; Tafel 7 Fig. 5 und 6) als Carya mio- 
cathayensis beschriebenen Frucht aus dem Neogen in Nordostchina 
besteht keine Gewißheit ; selbst das Vorkommen oder Fehlen sekundärer 
Septen hat keine Erwähnung gefunden. Schließlich sei bemerkt, daß 
Brown (1946, S. 554—556) eine zu Juglans gehörende Fruchtform aus 
dem jüngeren Tertiär von Ecuadör beschrieben hat. Die gegenwärtige 
Verbreitung der Gattung erstreckt sich zwar auch über das westliche 
Südamerika bis Bolivien und Nordargentinien. Indessen. ist durch 
diesen Nachweis ihr. für das Tertiär bekanntes Areal erheblich nach 
Süden erweitert worden. 

Auch sei erwähnt, daß seit zwei Jahrzehnten mehrere Formen von Pollen- 
exinen aus Sedimenten des Tertiärs auf Juglandaceen bezogen werden. In den 
deutschen Braunkohlenschichten sind die mit dem Blütenstaub von Engelhardtia 
und Pterocarya verglichenen Mikrofossilien besonders verbreitet. Unter ihnen 
dürften sich auch die Pollenexinen dieser Gattungen befinden. Indessen muß be- 
sonders die Zugehörigkeit eines Teiles der mit Engelhardtia verglichenen, von 
Corylus durch die geringe Größe verschiedenen Mikrofossilien bezweifelt werden. 
THIERGART (1940, S. 37/38) und THomson (1949, S. 95) bewerten sie als ein „alt- 
tertiäres Element‘, das in den Schichten des Mittleren Miozäns zurücktritt und 
dem Pliozän fehlt (vgl. auch Poronré 1948, S. 377). Nach dem Zeugnis sicherer 
Fruchtreste hat Engelhardtia das Miozän überlebt und war bis in die Zeit der zum 
jüngeren Pliozän gehörenden arvernensis-Schichten in Mitteleuropa heimisch. 
Diese Feststellung ist geeignet, die von den erwähnten Autoren vertretene Ansicht 
über den Wert des ,,Engelhardtia‘‘-Pollens als eines für das ältere Tertiär und 
Untere Miozän leitenden Mikrofossils zu widerlegen. 

Die für das europäische Tertiär ältesten, einwandfrei von Juglanda- 
ceen-Früchten stammenden Fossilien lieferte das Untere Eozän des 
südöstlichen Englands. Rem und CHAnDLER (1933, S. 140—146) 
haben sie als Juglandicarya beschrieben, ohne daß die Beziehungen 
der 4 Formen zu den heutigen Gattungen und untereinander geklärt 
werden konnten. Von ihnen zeigt die kugelige, 8 mm große Juglandi- 
carya Lubbockii (Tafel 3 Fig. 1—4) eine sehr dicke glatte Schale, der 
Lakunen fehlen; sekundäre Septen zerlegen den Grund des Faches in 
4 Segmente. Die als Juglandicarya cantia (Tafel 3 Fig. 5—7) ab- 
gebildete Form ist ebenfalls glatt und kugelig, besitzt aber einen Durch- 
messer von 12mm. Auch in ihrer dicken Wand bemerkt man keine 
Lakunen. Die allein vorhandenen primären Septen zerlegen den 
unteren Teil des Faches in 2 Segmente. Beide Formen werden von 
den Autoren mit den wesentlich größeren Früchten von Juglans ver- 
glichen, obwohl bei dieser Gattung die Schale fast stets + entwickelte 
Lakunen enthält. In allen Einzelheiten ähnliche Früchte sind mir nur 
von Engelhardtia bekannt; das glatte und kugelige, allerdings durch 
Verzweigung der Scheidewände abweichend septierte Perikarp der 
Oreomunnea erreicht mit 11 mm Durchmesser die Größe der Fossilien. 
Nach meinen Feststellungen können bei einigen Engelhardtia- Arten 
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der gegenwärtigen Flora sekundäre Septen vorhanden sein oder fehlen ; 


auch für eine im mitteleuropäischen Tertiär verbreitete Fruchtform ist 
diese Eigenschaft nachgewiesen (vgl. MApLER 1939, S. 57). Juglandi- 
carya depressa (Tafel 3 Fig. 8—13) wird mit den entflügelten Früchten 
von Pterocarya verglichen. Diese ebenfalls dickschaligen, nicht laku- 
nösen Fossilien sind breiter als lang, in der Ebene der Dehiszenz ab- 
geflacht und zeigen 4 + entwickelte Kanten. Über die Beziehungen 
der früher als Cupressaceenrest gedeuteten Juglandicarya crassa (BOWER- 
BANK) REID und CHANDLER zu den heutigen Gattungen ist kein Urteil 
möglich, da das Original nicht mehr vorliegt. 

Seit vielen Jahrzehnten ist bekannt, daß manche Fossilien aus dem 
mitteleuropäischen Tertiär nicht eindeutig auf Carya oder Juglans zu 
beziehen sind, sondern Merkmale der Früchte beider Gattungen ver- 
einigen. Diese Sachlage wird durch die von NAGEL (1915, S. 8/9 und 
57/58) für Juglans costata (PRESL) UNGER, J. ventricosa (v. STERNBERG) 
BRONGNIART und andere Formen nachgewiesenen Synonyme sowie den 
Umstand bestätigt, daß man sie entweder mit DE CANDOLLE (1862, 
S.40) als „atypisch‘‘ bezeichnet oder nach dem Vorgang von UNGER 
(1869, S.52) als Arten von Juglandites v. STERNBERG und Stamm- 
formen beider Gattungen beschrieben hat (vgl. auch 1914, S. 498 und 
529/530). 

Solche ,,Zwischenformen“ zeigen eine an die Mehrzahl der Früchte 
heutiger Carya-Arten erinnernde äußere Beschaffenheit. Diese Ähn- 
lichkeit: beruht auf der + glatten Schale, dem häufigen Fehlen der 
Mittelrippenwülste und dem Vorkommen von 4 + entwickelten 
Kanten, die bei Carya den Grenzen der Klappen des Pseudoexokarps 
entsprechen. Dagegen ist die Hülle der heutigen Juglans-Früchte nieht 
differenziert; nur vom Perikarp der glattschaligen J. Sieboldiana Maxı- 
Mowıcz kennt man das gelegentliche Auftreten schwacher Kanten. In- 
dessen fehlen den Fossilien dieser Gruppe die bei allen amerikanschen 
Carya-Arten mit Ausnahme der C. olivaejormis NUTTALL vorhandenen 
sekundären Septen. Ferner enthält ihr Perikarp große, symmetrisch 
vertilte Lakunen, die bei vielen Juglans- Arten der gegenwärtigen Flora 
auftreten und lediglich von Carya ‚aquatica NUTTALL in wesentlich 
geringerer Entwicklung bekannt sind (Abb. 4a). 


Eine ,,Zwischenform“ habe ich als Caryojuglans beschrieben (1935, 


S. 82—85). Ihre Reste fanden sich in den während des älteren Oligo- 
zäns entstandenen Sand- und Tonschichten über den zum Mittleren 
Eozän gehörenden Braunkohlen des nordwestlichen Sachsens und 
Thüringens. Die Beschreibung, die für die als Caryojuglans quadrangula 
bezeichnete einzige Form gegeben wurde, konnte ich nach ungewöhnlich 
gut erhaltenen Fossilien erweitern und zum, Teil berichtigen (1938, 
S. 622—628). Nach diesen Angaben ähnelt ihr glattschaliges, stets der 
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Mittelrippenwiilste entbehrendes Perikarp den Friichten von Carya 
- besonders durch das häufige Vorkommen von 4 Kanten. Indessen 


fehlen den Fossilien die fiir sie im 
allgemeinen bezeichnenden sekun- 
dären Septen. Die großen, sym- 
metrisch verteilten Lakunen sind 
ein für die Verwandtschaft mit 
Juglans zeugendes Merkmal (vgl. 
Abb. la). 


Nach Mäprer (1939, S. 62/63) 
ist Caryojuglans auf Juglans zu 
beziehen, da ihr den Früchten von 
Carya eigene Merkmale fehlen sollen. 
Jedoch wurde übersehen, daß die 
Mehrzahl der Fossilien in Überein- 
stimmung mit Juglans costata die 
am Perikarp der heutigen Arten 
fehlenden oder nur gelegentlich vor- 
handenen Kanten besitzt. Sie sind 
für Carya bezeichnend und wahr- 
scheinlich auch bei den ,,Zwischen- 
formen“ als Anzeichen einer klap- 
pigen Dehiszenz des Pseudoexokarps 
zu bewerten. Ihr gelegentliches 
Fehlen ist keine Besonderheit die- 
ser Fossilien, sondern auch vom 
Perikarp einiger Carya-Arten be- 
kannt. Für die Früchte der heuti- 
gen Vertreter beider Gattungen sind 
folgende unterscheidende Me. kmale 
zu beachten: 

1. Das Vorkommen eines klappig 
dehiszierenden Pseudoexokarps ist auf 
Carya beschränkt. Die Früchte von Ju- 
glans werden entweder mit der Hülle ab- 


geworfen oder durch ihr unregelmäßiges 
Aufreißen frei. 


2. Die Früchte von Carya zeigen 
4 + entwickelte, den Grenzen der Klap- 


pen des Pseudoexokarps entsprechende Längskanten. Sie sind bei Juglans nur 
gelegentlich anzutreffen (z. B. J. Sieboldiana). 

3. Im Perikarp von Juglans finden sich häufig große, symmetrisch verteilte 
Lakunen. Von den Carya-Arten zeigt nur C. aquatica ähnliche, aber wesentlich 


kleinere Gebilde. 
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Abb. la—c. a Caryojuglans quadrangula 
KIRCHHEIMER aus dem älteren Oligozän 
Mitteldeutschlands (nach MADLER 1939, 
Abb. 18). b Rhamphocarya integrifoliolata 
KuANG( nach KUANG 1941, Tafel 1 Fig. R). 
c „Carya Tsiangii CHUN“ (nach einer 
Fruchtklappe im Herbarium der Royal 
Botanical Gardens Kew). Schemata der 
Fruchtquerschnitte, etwa natürliche 
Größe 








532 Franz KIRCHHEIMER: 


4. Die Früchte sämtlicher Carya-Arten mit Ausnahme der C. olivaeformis und 
von Rhamphocarya besitzen sekundäre Septen. Bei Juglans ist ihr Fehlen ver- 
breitet (z. B. J. cinerea). 

Das Auftreten oder Fehlen von Mittelrippenwülsten ist für die Unterscheidung 
der Gattungen ohne Wert. Juglans cordiformis und ihre Verwandten besitzen 
ein glattes Perikarp ohne kenntliche Mittelrippen; sie sind an der gefurchten 
Schale der Carya aquatica deutlich entwickelt. MADLER (1939, S. 54/55) betrachtet 
das Vorkommen je einer in die von den Scheidewänden gebildeten 4 Segmente 
vorspringenden, von der Spitze zur Basis verlaufenden Leiste als ein auf Carya 
beschränktes Merkmal. Bei Juglans sollen lediglich flache Vorwölbungen des 
Perik auftreten. Indessen werden die als verschieden aufgefaßten Gebilde 
ut Sram verbunden. So nähern sich die von vielen Fundstücken der 
Caryojuglans bekannten, erheblich vorspringenden Wülste den nach MADLER 
(1939; Abb. 21) für Carya longicarpa bezeichnenden Leisten. Allerdings überwiegt 
im Perikarp von Jüglans der nur bei Carya aquatica und den ihr nahestehenden 
Fossilien angedeutete lakunöse Charakter dieser Gebilde. 

Mäprer (1939, S. 64—68) hat Carya aquatica zum Typus einer 
durch mehrere Formen des’ Tertiärs vertretenen dritten Sektion der 
Gattung erhoben. Die Aquatica unterscheiden sich von den zu Apo- 
carya DE CANDOLLE und Eucarya DE CANDOLLE gehörenden Arten durch 
die runzeligen bis gefurchten Früchte, deren Perikarp in den Scheide- 
wänden und gegen das Fach vorspringenden Leisten große Lakunen 
enthält. Sie sind bei Carya aquatica wesentlich geringer entwickelt 
als in der Schale der Fossilien, so daß auch MADLER (1939, S. 64) auf 
ihre Ähnlichkeit mit Juglans hinweist: Ferner entspricht die rauhe 
Beschaffenheit mehr den Früchten der’ cinerea-Gruppe von Juglans und 
steht im Gegensatz zu den gewöhnlich glattschaligen Arten der anderen 
Gattungen. Lediglich das Vorkommen eines 4teiligen, bis 3 mm 
dicken Pseudoexokarps bei den als Carya globosa (LupwıG) bezeich- 
neten Fossilien aus dem Pliozän des Untermaintales hat MÄDLER be- 
wogen, sie keiner „Zwischengattung‘ zuzuweisen. Übrigens sei erwähnt, 
daß die von MADLER (1939) unter Carya longicarpa beschriebene Form 
der gleichen Herkunft nur primäre Septen besitzt und in dieser Eigen- 
. schaft mit der zu Apocarya gehörenden C. olivaeformis verglichen 
wenden kann (Abb. 4c). Sowohl Carya longicarpa als aı.ch C.globosa be- 
sitzen. eine wesentlich dickere Schale als:C. aquatica vad die auf diese 
heutige Art bezogenen Fossilien aus dem Pliozän des Untermaintales. 


Als Rhamphocarya integrifoliolata beschreibt Kuane (1941, S. 1—3; 
Tafel 1) ein nach seiner Ansicht zwischen Carya und Juglans stehendes 
Gewächs der heutigen Flora des südöstlichen Yünnan!. Die etwa 10 m 
hohen und 60 em dicken Bäume hat C. W. Wane (1940) in den mitt- 
leren Lagen der Bergwälder dieses Gebietes entdeckt (700—1000 m). 


1 Die Kenntnis der an einer derzeitig für uns unzugänglichen Stelle erschie- 
nenen Abhandlung von KuANG verdanke ich Herrn H. N. MOLDENKE und dem 
Entgegenkommen der Direktion des Botanischen Gartens New York. 
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Nach dem Vorgang von Merrırı (1948, S. 140) wird Rhamphocarya 
durch ScHopr (1948, S. 344), Just (1949, S. 3), Lansouw (1950, S. 21) 
und andere, besonders nordamerikanische Autoren, als eine mit der 1935 
beschriebenen Caryojuglans übereinstimmende Gattung betrachtet. An 
die spätere Entdeckung dieser „Zwischenform‘‘ der lebenden Flora 
knüpfen sich Erörterungen über die Unzulässigkeit der Priorität des 
an ein Fossil gebundenen Namens vor der später veröffentlichten Be- 
zeichnung eines für gleichartig gehaltenen heutigen Gewächses. In- 
dessen hat man die Frage der tatsächlichen Identität von Caryojuglans 
und Rhamphccarya nicht geprüft. Für dieses Vorhaben können nur 
die Früchte verwendet werden, da die Kenntnis der Caryojuglans auf 
ihre Beschaffenheit beschränkt ist. Die 6—8 cm langen Früchte der 
Rhamphocarya sind von einem 4—6teiligen Pseudoexokarp mit holzigen 
0,5—0,9 cm dicken, am Grunde verbundenen gekielten Klappen um- 
geben. Der größte Durchmesser von 4—5 cm folgt den allein vorhan- 
denen primären Septen; die Breite in der Ebene der Dehiszenz ist mit 
ungefähr 3,8—4,5 cm etwas geri) 4er. Die Früchte sind netzig bis 
schwach gefurcht und zeigen eine lange, etwas abgesetzte, schwach 
4—6kantige Spitze. An der gerundeten Basis befindet sich eine in der 
Ebene der Dehiszenz auf 1,5—1,7 cm gestreckte, nur 0,2—0,25 cm 
breite Narbe. Dem lediglich 0,15—0,2cm dicken Perikarp fehlen 
Lakunen (vgl. Abb. 1b). Nach diesen Einzelheiten besitzen die Früchte 
der Rhamphocarya keine Ähnlichkeit mit den als Caryojuglans beschrie- 
benen Fossilien. Vielmehr bestehen erhebliche, von den Autoren über- 
sehene Unterschiede. Besonders ist auf das im Verhältnis zu der über- 
ragenden Größe der Früchte sehr dünne Perikarp der Rhamphocarya, 
das Fehlen der Lakunen und die von Caryojuglans abweichende Be- 
schaffenheit der Ansatzstelle hinzuweisen. Die Ähnlichkeit der Früchte 
von Rhamphocarya und Carya wird durch das klappige Pseudoexokarp 
bestimmt. Allerdings entspricht die Abwesenheit der sekundären 
Septen keinesfalls der Mehrzahl ihrer heutigen Arten. 
Durch das Entgegenkommen der Direktion der Royal Botanical Gardens Kew 
erhielt ich ein von CHUN am 9. 8. 30 als Carya Tsiangii n. sp. beschriftetes Herbar- 
exemplar, das einem in der südchinesischen Provinz Kweischou wachsenden, 13 m 
hohen Baum entstammt (leg. Tstane Nr. 6369). Offenbar war HJELMQUIST von 
der Identität dieser Art mit Rhamphocarya integrifoliolata. KuanG überzeugt, da 
der Bogen die Bezeichnung ,,Carya integrifoliolata (KuANG) m.‘ trägt (1949). Das 
gleiche Herbarexemplar hat Leroy im Jahre 1950 als „Annamocarya sinensis 
(DoDE) m.‘ beschriftet. Vorhanden ist eine vom Pseudoexokarp umgebene Klappe 
einer 5,5 cm langen, in der Ebene der Dehiszenz bis 3,2 cm breiten Frucht; sie zeigt 
die deutlich abgesetzte, 1,2 cm lange Spitze. Sowohl das Perikarp als auch das 
allein vorhandene sekundäre Septum besitzen eine im Vergleich zu der Größe der 
Frucht auffallend geringe Dicke. Die Spaltfläche wird in jedem Segment von einer 
ihr genäherten, mit einem unbedeutenden Hohlraum versehenen schwachen Längs- 
leiste begleitet (Abb. 1c). Das Pseudoexokarp ist 0,7 cm dick und läßt die An- 
zeichen einer klappigen Dehiszenz erkennen. Nach diesen Einzelheiten und der 
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Beschaffenheit eines ebenfalls vorliegenden, unpaarig gefiederten 9teiligen 
Blattes ist an der artlichen Identität von ,,Carya Tsiangii CHun“ und Rhampho- 
carya integrifuliolata Kuane nicht zu zweifeln. Dagegen vermag ich nicht zu ent- 
scheiden, ob die im gleichen Gebiet heimische Carya sinensis DoDE mit diesem 
Gewächs übereinstimmt. Kuane (1941) ist auf die Möglichkeit dieses Zusammen- 
hanges nicht eingegangen!. 

Einer Ankündigung über den Inhalt der demnächst erscheinenden B. SAHNI- 
Gedächtnisschrift-des Institutes für Paläobotanik in Lucknow ist zu entnehmen, 
daß Hu unter dem Titel „On a living species of Juglandicarya found in South 
Yunnan“ offenbar über das als Rhamphocarya bezeichnete Gewächs zu berichten 
gedenkt. Die angedeutete Beziehung zu den von REID und CHANDLER (1933) 
beschriebenen, auf S. 529 und 530 erwähnten Fossilien aus dem Londonton kann 
nach meinen Darlegungen über ihre Beschaffenheit nicht bestätigt werden. 

Nach dieser Sachlage entbehren die erwähnten, auf der. Identität 
von Caryojuglans und Rhamphocarya begründeten Erörterungen über 
ein nomenklatorisches Problem der Berechtigung. Die geringe Zahl 
der zeitlichen Prioritäten der für einstige Gewächse errichteten Gat- 
tungen gegenüber den späteren Namen der als übereinstimmend be- 
trachteten heutigen Pflanzen muß nicht nur durch diesen Fall eine 
Reduktion erfahren. Im älteren Schrifttum ist wiederholt erwähnt, daß 
die von PRESL (in v. STERNBERG 1838, S. 202) unter Steinhauera be- 
schriebenen zapfenartigen Fossilien zu Sequoia ENDLICHER (1847, 
S. 197/198) gehören. Portonı£ (1909, S. 534) hat eine Priorität ab- 
geleitet und auf ihre Bedeutung für die Nomenklatur hingewiesen. 
Von NATHORST (1910, S. 54—56) wurde zutreffend bemerkt, daß die 
Fossilien keine Identität von Sequoia und Steinhauera anzeigen (vgl. 
auch S. 61/62). Ferner hat Dayton (1943, S. 217) die Verwendung 
von Steinhauera für Sequoia mit einer ähnlichen Begründung zuriick- 
gewiesen; es erübrigt sich, Sequoia weiter in der Liste der ,,nomina 
conservanda‘‘ zu führen, da Steinhauera unanwendbar ist?. Im gleichen 
Jahr konnte ich zeigen, daß Presi als Typus der Steinhauera die Reste 
der Fruchtstände von Liquidambar beschrieben hat (1943, S. 216—236). 
Andere Fossilien dieses Namens dürften zwar auf Zapfen zurückgehen, 
erlauben aber keine einwandfreie Zuweisung. Demnach besteht 
tatsächlich keine Veranlassung, die Priorität von Steinhauera weiter zu 
erörtern®. Von den im neuesten Schrifttum wiederholten Beispielen für 


1 Die an das Herbarexemplar der Royal Botanical Gardens Kew geknüpften 
Bemerkungen haben meines Wissens noch keine Erwähnung im Schrifttum ge- 
funden. Herr K. SUESSENGUTH (München) teilt mir mit, daß in einem Supplement 
des „Kew Index“ lediglich Carya sinensis als ein Synonym von Annamocarya 
sinensis nachgewiesen wird. 

? Die Abhandlung von Dayton ist mir durch die Freundlichkeit von H.N. 
MoLDENKE (New York) zur Kenntnis gelangt. 

3 LiTTLeE (1943, $. 133) hat diese Sachlage vernachlässigt und erwähnt neuer- 
dings die früher behauptete Identität von Sequoia und Steinhauera. 
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eine Priorität der Gattungsnamen von Fossilien der Angiospermen 
verbleibt nur Petrophiloides BOWERBANK vor Platycarya (vgl. S. 527). 

Obwohl Rhamphocarya weder mit Caryojuglans übereinstimmt noch Be- 
ziehungen zu den ebenfalls nach Fruchtresten aufgestellten anderen „Zwischen- 
formen“ des Tertiärs aufweist, ist sie ein bemerkenswertes Gewächs. Auch ihr 
Vorkommen bestätigt die Ansicht, daß in der gegenwärtigen Flora des mittleren 
und südlichen Chinas viele altertümliche Formen überleben. Die Entdeckung des 
heutigen Auftretens der während des Tertiärs verbreiteten Metasequoia Mıkı ist 
ein ähnlicher Befund aus der jüngsten Zeit. 


Antweileria n. gen. 


Der Basiston des Tertiärs der am Nordabfall der Eifel südlich Eus- 
kirchen gelegenen Senke von Antweiler hat kohlig erhaltene Frucht- 
reste der Juglandaceen und Mastixioideen geliefert. Die Mehrzahl der 
in einer Tongrube unweit Firmenich gefundenen Fossilien habe ich 
im Rahmen einer Abhandlung über das Alter des Vorkommens be- 
schrieben (vgl. 195la). Bei dieser Gelegenheit wurde mitgeteilt, daß 
auch der Rest einer erloschenen Gattung der Juglandaceen vorliegt. 
Der durch das Auftreten von Juglans und einer Form der Mastixioideen 
bezeichnete Basiston des Tertiärs in der Senke von Antweiler ist den 
„tonig liegenden Schichten‘‘ des Siebengebirges zeitlich ungefähr gleich- 
zusetzen. Entgegen einer früheren Ansicht gehört das :Verkommen 
nicht in das Eozän, sondern muß dem älteren Oligozän. ‘eingeordnet 
werden. Fe ey Pe 

Von Firmenich sind mir besonders Fossilien der Juglans: ventricosa 
und einer Form der tephrodes-Gruppe bekannt. Ein weiteres Fundstiick 
ist von den Früchten dieser Gattung und der Carya wesentlich ver- 
schieden. Seine Schale enthält erstaunlich große Lakunen, deren dünne 
Wände das Fach zu schmalen Spalten einengen. Dieses den Früchten 
der heutigen Arten beider Gattungen und ihrer aus dem Tertiär be- 
kannten Formen auch äußerlich nur begrenzt ähnliche Fossil habe ich 
nach seiner Herkunft als Antweileria bezeichnet. Aus der Beschreibung 
der einzigen Art sind die Merkmale der neuen Gattung zu entnehmen. 
Das Belegstück befindet sich in der Sammlung des Geologischen Landes- 
amtes für Nordrhein-Westfalen zu Krefeld und ist mir von Herrn P. W. 
THomson dankenswerterweise für die nähere Untersuchung überlassen 


worden. 


Antweileria caryoides n. sp. 
(Abb. 2 und 3). 

Glattschalige Juglandaceen-Fruchtform mit kleiner, etwas schiefer Spitze und 
warzenartig erhabener, deutlich begrenzter Ansatzstelle. Perikarp mit ungewöhn- 
lich großen, das Fach äußerst einengenden dünnwandigen Lakunen; sekundäre 
Septen fehlen. 
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Das kohlig erhaltene Fossil ist 2,65 cm lang und bis 1,8 cm breit. In 
der Ebene der Dehiszenz beträgt der Durchmesser gegenwärtig nur 
12 mm; aus der wenig verschobenen Lage der inneren Wände der großen 





b 


x Du: x 
“ ci dl 
e 
| ‘ x 
x 


Abb. 2a—f. Antwcileria caryoides n. gen. et sp. aus dem Basiston des Grabens von Antweiler 
im Rheinland (etwa 2,6mal vergr.; vgl. Abb. 3). a Gesamtansicht der Frucht; bei x er- 
kennt man die hervortretende Ansatzstelle; der von ihr zur etwas schiefen Spitze ziehende 
Spalt trennt die beiden Klappen. b Spitze der Frucht: c Basis der Frucht mit der großen, 
hervortretenden Ansatzstelle; bei x befindet sich der die Klappen trennende Spalt. d und e 
In der Mitte der Frucht geführte Querschnitte mit den großen, vom lockeren Füllgewebe 
befreiten Lakunen des Perikarps; x bezeichnet die Lage der dünnen primären Septen, 
deren beiderseitige Ansatzstellen je eine große rundliche Lakune enthalten; x x die Lage 
der Spaltebene; die Wände der sie begleitenden großen Lakunen sind zum Teil zerstört. 
f Die untere Hälfte einer Klappe; bei x befindet sich die hervortretende Ansatzstelle, an 
der die Mittelsäule haftet; die Wände xx der Lakunen erscheinen scheidewandartig. 





Lakunen ist zu entnehmen, daß lediglich eine geringfügige nachträg- 
liche Abflachung vorliegt und die ursprüngliche Breite daselbst etwa 














Uber Antweileria und andere Gattungen der Juglandaceen. 537 


1,4 cm betragen haben muß. Die Oberfläche zeigt sehr seichte unregel- 
mäßige, zum Teil verbundene Längsrunzeln. Den Mittelrippen der 
Fruchtblätter entsprechende Wülste fehlen; lediglich ein feiner, um- 
laufender Riß zeugt von der Form der Dehiszenz der Frucht durch den 
Zerfall in 2 Klappen. Zum kleinen, etwas schief aufgesetzten Spitz- 
chen ist sie verjüngt. Im oberen Teil bemerkt man die Andeutung 
einer 4kantigen Beschaffenheit, bedingt durch je 2 am Rücken der 
Klappen entwickelte, sehr schwache Längskanten. Die gerundete 
Basis ist mit einer gegen sie deutlich abgesetzten, ungefähr warzen- 
förmigen, um 0,15 cm erhabenen Ansatzstelle von etwa rechteckiger 
Gestalt versehen. Der größte 
Durchmesser dieses auffallenden 
Gebildes beträgt 0,6 cm und liegt 
in der Ebene der primären Sep- 
ten; senkrecht zu ihr erreicht 
seine Breite nur 0,45 cm. 

Der Querschnitt wird von den 
ungewöhnlich großen, mit locke- 
rem Gewebe ausgefüllten La- 
kunen des etwa 0,15 cm dicken 
Perikarps bestimmt (vgl. Abb. 2d 
unde; Abb. 3). Die allein vorhan- Abb: 3. Antweileria caryoides n. gen. et sp. 

er ‚Schema des Fruchtquerschnittes, etwa 3mal 
denen primären Septen reichen vergr.; vgl. Abb. 2). 
bis in das obere Drittel der Frucht 
und treten daselbst gegen die Wand zurück. Sie sind lediglich 0,08 cm dick 
und haften an der 4kantigen, mit der subapikalen Plazenta versehenen Mit- 
telsäule. Im Bereich ihrer Ansatzstellen zeigt die Außenwand je eine in 
der Mitte bis 0,2 cm breite, nach oben und unten verschwindende runde 
dissepimentale Lakune. Die in der Spaltebene liegenden Kanten der 
Mittelsäule sind um je 0,2 cm flügelartig verlängert, so daß sie Ansätze 
zu sekundären Septen vortäuschen. Das zur Plazenta aufsteigende Leit- 
bündel durchzieht die das warzenartige Gebilde der Basis fortsetzende 
Mittelsäule innerhalb eines lockeren Gewebes. Die 4 großen Lakunen 
füllen bedeutende Wülste des Perikarps und besitzen etwa 0,1 cm 
dicke Wände. Sie haften unmittelbar neben den Ansatzstellen der 
primären Septen und nähern sich ihnen beiderseits bis auf je 0,08 cm 
(vgl. Abb. 3). In der Ebene der Dehiszenz begleiten die Wände der 
Lakunen die Spaltfläche der Klappen; gegen die Mittelsäule weichen 
sie etwas auseinander. Die I akunen sind längs der Septen etwa 0,6 cm 
breit. Ihr der Spaltebene genäherter kleinerer Durchmesser beträgt 
ungefähr 0,4cm. Durch die starke Entwicklung der Lakunen ist dem 
Samen ein nur geringer Raum verblieben. Im unteren Teil der Frucht 
beschränkt sich das Fach auf zwei schmale Spalten zu beiden Seiten der 

Planta. Bd. 29. 36a 
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primären Septen und den durch die Divergenz der Lakunenwände 
freien, allerdings von den flügelartigen Kanten der Mittelsäule ein- 
geschränkten Raum. Lediglich unmittelbar unter der Spitze erweitert 
sich das Fach, da daselbst die von den Lakunen ausgefüllten Wülste 
und die primären Septen zurücktreten. Die 
Spaltfläche der Klappen ist in der Mitte un- 
gefähr 0,2 em breit. Von innen gesehen erscheinen 
sie durch die ihr angesetzten Wände der großen 
Lakunen nahezu vollkommen gefächert. 

Dem Fossil selbst nut äußerlich vergleichbare 
Früchte sind bei den heutigen Juglandaceen 
nicht vorhanden. Die glattschaligen Formen 
von Carya und ostasiatischer Juglans-Arten aus 
der Verwandtschaft der J. Sieboldiana besitzen 
eine abweichende Gestalt. Der innere Bau des 
Fossils zeigt erhebliche Unterschiede gegenüber 
diesen Früchten, so daß keine Möglichkeit eines 
Vergleiches besteht. Einige zu Carya gestellte 
Reste aus dem Pliozän des Untermaintales sind 
ihm nur bei oberflächlicher Betrachtung ähnlich. 
Von den Aquatica ist die durch das Fehlen der 
sekundären Septen merkwürdige Carya longi- 





Abb.4a c.a Juglans ventri- 
cosa(V.STERNBERG)BRONG- 
NIART aus der Braunkohle 
von Salzhausen im Vogels- 
berg (nach KIRCHHEIMER 
1936, Abb. 2). b Jug- 
lans lacrymabunda (Kor- 
NIG) KIRCHHEIMER aus der 
„Blauen Erde“ des Sam- 
landes (nach KIRCHHEIMER 
1937b, Abb. 2). c Carya 
longicarpaMADLER aus dem 
Pliozin des Untermainta- 
les (nach MÄDLER 1939, 
Abb. 21). Schemata der 
Fruchtquerschnitte, etwa 
natürliche Größe 


carpa MÄDLER (1939, S. 67; Tafel 6 Fig. 9 und 10) 
zu erwähnen. Allerdings zeigt die 0,05—0,1 cm 
dicke Schale der 2—2,7 cm langen, an beiden 
Enden etwas zugespitzten Früchte deutliche 
Längsrunzeln und 4 wesentlich auffallendere 
Kanten. Sie enthält im Vergleich zu Antweileria 
nur sehr kleine Lakunen, die in den 4 gegen das 
Fach einspringenden Leisten auftreten (vgl. 
Abb. 4c). Ferner zeigt die Ansatzstelle eine von 
ihr abweichende Beschaffenheit. Von den Eu- 
carya- Formen des Vorkommens sind die auf 
Carya tomentosa NUTTALL bezogenen Fossilien 


ebenfalls lediglich äußerlich entfernt ähnlich (Mäprer 1939 S. 70/71; 
Tafel 6 Fig. 14 und 15). Sie enthalten im Gegensatz zu Antweileria 
sekundäre Septen. Die 4 Innenleisten der 0,1—0,15 cm dicken, fast 
glatten Schale führen lediglich winzige Lakunen. Von den zu Juglans 
gestellten Fossilien ist nur die von mir als J. Schweiggeri (GÖPPERT et 
BERENDT) bezeichnete Form aus der „Blauen Erde‘ des Sam- 
landes der Antweileria nicht unähnlich, besitzt aber eine wesentlich 
längere, abweichend gestaltete Spitze (1937b, S. 460-463; Tafel 7 
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Fig. 2)!. Indessen teilt sie mit Antweileria den Besitz einer warzenartig 
erhabenen, wenn auch nicht so deutlich gegen die Basis abgegrenzten 
Ansatzstelle. Das fast glatte, bis 0,2 cm dicke Perikarp zeigt längs der 
Spaltfläche vier nach innen vorgewölbte hohle Einfaltungen, die das 
nur von primären Septen zerlegte Fach einengen. Sie sind wesentlich 
kleiner als die bei Antweileria durch die großen Lakunen auffallenden 
gleichartigen Gebilde (vgl. Abb. 4b). 

Abschließend sei die Frage erörtert, ob die Merkmale des Fossils 


. seine Deutung als Rest einer erloschenen Form rechtfertigen oder die 


Vereinigung mit einer Gattung der heutigen Flora ermöglichen. Ohne 
Zweifel ist Antweileria keine ,,Zwischenform‘ im Sinne der alten 
Autoren. Glattschalige Früchte ohne sekundäre Septen sind zwar bei 
Arten von Carya und Juglans vorhanden. Indessen unterscheidet sich 
das Fossil von beiden Gattungen durch die Beschaffenheit der Ansatz- 
stelle und die großen, selbst bei Juglans nirgends in entsprechender 
Ausdehnung vorhandenen Lakunen. Besonders die durch sie bedingte, 
weitgehende Einschränkung des Faches kennzeichnet Antweileria als 
den Rest einer selbständigen Form. Die Früchte der heutigen Arten 
von Carya und Juglans können nach den äußeren Merkmalen als zu 
den Juglandaceen gehörend bestimmt werden. Über die Herkunft 
der Antweileria war ich vor dem Zerschneiden des Fundstückes völlig 
im unklaren. Diese Besonderheit gegenüber den Früchten der lebenden 
Gewächse ist ebenfalls geeignet, auf ihren abweichenden Charakter 
hinzuweisen. Für die Aufstellung erloschener Gattungen habe ich die 
Beachtung bestimmter Grundsätze gefordert?. Das als Antweileria be- 
schriebene Fossil dürfte ihnen innerhalb der durch den Bauplan der 
Juglandaceen-Frucht gegebenen Möglichkeiten entsprechen. 


Zusammenfassung. 


In einer dem älteren Oligozän angehörenden Ablagerung des Rhein- 
landes fand sich der kohlig erhaltene Fruchtrest einer erloschenen 
Gattung der Juglandaceen. Das als Antweileria caryoides beschrie- 
bene Fossil ist den Früchten von Carya und Juglans nur be- 
schränkt ähnlich. Seine Basis zeigt eine für die heutigen Vertreter 
dieser Gattungen ungewöhnliche Beschaffenheit. Der bedeutsamste 
Unterschied gegenüber ihren Früchten besteht in dem Vorkommen 





1 Diese Art muß Juglans lacrymabunda (KoENIG) benannt werden, da KoExıG 
sie schon 1825 unter Lampetia vel Phaëtusa lacrymabunda abgebildet hat (S. 2; 
Tafel 2 Fig. 23a und b). 

2 Vgl. den betreffenden Abschnitt in der ersten Lieferung meines auf S. 528 
nachgewiesenen Werkes (1951b). 


36b 
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riesiger Lakunen, deren Wände das Fach der Antweileria caryoides 
äußerst einengen. 

Die Erörterung der Verwandtschaftsverhältnisse von Antweileria 
wird durch eine Übersicht der auf erloschene Gattungen der Juglanda- 
ceen bezogenen Fossilien vorbereitet. Ferner beschäftigt sich diese 
Darstellung mit einer vermeintlichen „Zwischenform‘‘ von Carya und 
Juglans aus der gegenwärtigen Flora des südlichen Chinas. Ihre Frucht 
ist entgegen einer mehrfach geäußerten, die Identität behauptenden 
Ansicht von der im älteren Oligozän Mitseldeutschlands vorkommenden 
Caryojuglans wesentlich verschieden. 
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DIE URSACHEN DER VERMINDERTEN FERTILITAT 
VON ELODEA-ARTEN. 


Von 
M. ERNST-SCHWARZENBACH. 
Mit 5 Textabbildungen. 
(Hingegangen am 3. April 1951.) 


1. Einleitung. 

Eine Besonderheit vieler im Wasser lebender Blütenpflanzen ist ihre 
Sterilität oder verminderte Fertilität. Ihre vegetative Vermehrung durch 
Ausläufer, Brutknospen oder häufig einfacher durch abgebrochene SproB- 
teile erlaubt ihnen, auch wenn sie durch keine oder nahezu keine sexuelle 
Fortpflanzung ergänzt wird, eine sehr starke Verbreitung. Losgelöste 
Sproßteile vermögen vom Wasser als Medium während längerer Zeit 
transportiert zu werden, ohne Schaden zu nehmen. Die Ausbildung von 
Blüten und Geschlechtsorganen erscheint daher für Wasserpflanzen als 
biologischer Luxus. 

Doch gilt dies nur vom Standpunkt der Art-Erhaltung, für die Art- 
Bildung bedeutet der Ausfall geschlechtlicher Vermehrung durchwegs 
einen großen Verlust. Mutationen in generativen Teilen können nicht 
entstehen und vegetativ entstandene Mutanten können nicht durch 
Bastardierung miteinander kombiniert werden, so daß Formenneubil- 
dung und Evolution sehr gehemmt sind. Zu diesen häufig vermindert 
fertilen oder nahezu sterilen Wasserpflanzen gehören denn auch eine 
große Zahl von Gattungen, die zwar weit verbreitet sind, aber nur in 
einer oder ganz wenigen Arten vorkommen, z.B. nein Thalassia, 
Acorus, Hydrocharis, Stratiotes, Butomus. 

Worauf die verminderte Fertilität der Bat beruht, ist in 
den meisten Fällen noch völlig unabgeklärt. Eine Ausnahme bilden die 
Resultate der Untersuchungen von H. D. Wuzrr (1940/41), der nach- 
gewiesen hat, daß die sterilen europäisch-westasiatischen Rassen von 
Acorus Calamus iriploid sind. Sehr selten fruchtende Formen zu unter- 
suchen, gelingt nur ausnahmsweise, wenn man das Glück hat zufällig 
blühende Individuen zu finden. So muß man sich wohl an die Formen 
halten, die nur eine verminderte Fertilität zeigen und aus deren Vergleich 
mit den vollfertilen Verwandten Entwicklungsreihen ableiten, welche 
eventuell auch die sterilen Formen zu deuten erlauben. 

Wenn wir nun die Reduktionen der Fertilität der Wasserpflanzen 
am Beispiel der Hydrocharitaceen, speziell der Gattung Elodea, unter- 
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suchen wollen, so bietet uns dieser Formenkreis Möglichkeiten, das 
Problem der Sterilität noch von einem besonderen Gesichtspunkt aus 
zu erfassen. Einige Arten dieser Gattung, so Elodea canadensis MıcHx. 
und Elodea occidentalis St. JOHN, gehören zu den wenigen Angiospermen, 
deren Pollenkörner im Tetradenverband bleibend zur Bestäubung gelangen. 
Nach der Reduktionsteilung der Kerne und der Tetradenbildung bleiben 
die Pollenkörner derselben Tetrade noch im offenen Antherenfach anein- 
ander kleben und schwimmen auch als Tetraden, die sehr schwer benetz- 
bar sind, auf der Wasserfläche zu den © Blüten hin. Auch bei Lagaro- 
siphon muscoides Harv., die zu Vergleichen herangezogen wird, kann 
festgestellt werden, welche Pollenkörner aus derselben Tetrade stammen. 
Hier liegt dies daran, daß je Antherenfach nur eine Pollenmutterzelle 
zur Entwicklung gelangt und also in jedem Antherenfach nur die 
4 Pollenkörner einer Tetrade in einer Reihe nebeneinander liegen und 
durch eine klebrige Schicht mit der Wand der offenen Anthere ver- 
bunden sind (M. ERNST-SCHWARZENBACH 1945b). 

STRASBURGER (1910, S. 441) wollte in seinen klassischen Versuchen 
zur Bestimmung der Geschlechtstendenz der Pollenkörner mit Elodea 
Tetradenanalysen durchführen. Er belegte die Narben © Blüten seiner 
Versuchspflanzen zu diesem Zweck mit nur je einer einzigen Tetrade 
von Pollen derselben Art. Seine Versuche scheiterten daran, daß er nie 
mehr als 2 Samen je Frucht erhielt. 

Im Zusammenhang mit Hydrocharitaceen-Kreuzungsversuchen auf 
breiterer Basis versuchte ich ebenfalls solche Tetradenanalysen. In der 
Hoffnung, durch Wahl einer anderen Art nicht auf die gleichen Schwie- 
rigkeiten zu stoßen wie STRASBURGER, wurde E.canadensis aus dem 
St. Lorenzstrom als © Blüte verwendet und teils mit derselben Art teils 
mit Æ. occidentalis bestäubt. Schon die Vorversuche waren eher ent- 
mutigend: 62 Bestäubungen von E.canadensis mit viel Pollen von 
E. occidentalis ergaben 37 Früchte, deren 5 je 3 Samen, die anderen 
alle nur 1—2 Samen enthielten. 59 mit nur einer Tetrade bestäubte 
Blüten ergaben nur 5 Früchte, von denen 4 nur 1, 1 nur 2 Samen ent- 
hielten. Keine der Bestäubungen mit nur einer Tetrade ergab die zur 
Analyse unerläßliche Zahl von 3 Samen. 44 Kreuzbestäubungen von 
© Blüten von E. occidentalis mit viel Pollen von E. canadensis ergaben 
mehr Samen je Frucht: 2 Friichte enthielten 5, 4 Friichte je 4 und 
9 Friichte je 3 Samen. Daraufhin wurden die Tetradenanalysenversuche 
vorläufig abgebrochen um der Frage nachzugehen, warum wohl die 
Fertilität der Elodea-Bestäubungen eine so geringe sei. 

Die Frage nach der Ursache dieser geringen Fertilität ist schon von 
anderen Autoren aufgegriffen aber, wie mir scheint, nie gründlich be- 
arbeitet worden. Wy Liz schrieb schon 1904, daß von den 4 Pollenkörnern 
derselben Tetrade nur 1—2 keimten, und Santos behauptete 1924, daß 
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von den 4 Pollenkörnern derselben Tetrade je 2 etwas größer seien als 
die beiden anderen. Nach diesen Angaben war anzunehmen, daß die 
Ursache der geringen Fertilität im Pollen zu suchen sei. Immerhin 
weist die Tatsache, daß auch nach reichlicher Bestäubung nur ein Teil 
der Samenanlagen befruchtet wird, auf die Möglichkeit einer gewissen 
Sterilität der Samenanlagen hin. 


2. Material und Kulturmethoden. 

Die Untersuchungen wurden durchgeführt an: 

1. & und 2 Pflanzen von Elodea canadensis Micux. aus dem St. Lorenzstrom 
bei Longenil, die mir FRÈRE MARIE-VICTORIN vom Botanischen Institut der Uni- 
versität Montreal im Herbst 1933 lebend geschickt hat. 2. Von Prof. FITTING im 
Mai 1933 aus dem Botanischen Garten Bonn erhaltenen ¢ und © Hlodea-Pflanzen, 
welche wohl Nachkommen der von STRASBURGER im selben Institut kultivierten, 
von CHAMBERLAIN aus dem Wolf Lake bei Chicago bezogenen Ælodea sind. Diese 
wurden von HAROLD ST. JOHN als Elodea occidentalis ST. JoHN bestimmt. 3. ¢ und 
© Pflanzen von Lagarosiphon muscoides Harv. aus Transvaal, die mir MiB Sre- 
PHENS vom Botanischen Institut der Universität Kapstadt im Januar 1938 lebend 
geschickt hat. 4. © Blüten von Elodea canadensis aus der Glatt bei Zürich. 5. © Blü- 
ten von Elodea callitrichoides Case. aus dem Botanischen Garten Bonn. 6. $ Blüten 
von Hydrilla verticillata (L. fil.) Casp., von der ich 1930/31 aus dem See von Yünnan- 
fu einige Samen heimgebracht hatte. 

Die Blütenbiologie dieser Arten wurde bereits früher (vgl. M. ERNST-SCHWAR- 
ZENBACH 1945b) dargestellt, ebenso Kre versuche.zwischen diesen und ande- 
ren Arten von Hydrocharitaceen der Unterfamilie Vallisnerioideae (vgl. M. ERNST- 
SCHWARZENBACH 1945a). 

Im Sommer wurden die Pflanzen in Fässern im Freien, auf einem Gemisch 
von Laub-, Wald-, Moorerde und Lehm, im stehenden Wasser gezogen. Zur Über- 
winterung und als Reserve wurden sie im Institut in Gläsern gehalten: Die ge- 
nannten Arten sind zwar winterfest (vgl. M. ERNST-SCHWARZENBACH 1945a), für 
andere Zwecke gezogene Arten aber nicht, so daß es praktischer für die Versuche 
und sicherer zur Erhaltung der Reinheit der Kulturen schien, jedes Frühjahr neue 
Kulturen in frisch hergerichteten Fässern anzulegen. 





3. Die Frage nach der Ursache der geringen Fertilität 
von Elodea-Bestäubungen. 


Unter Fertilität und Sterilität verstehen wir ganz allgemein die Fähigkeit bzw. 
Unfähigkeit zu geschlechtlicher Fortpflanzung, und zwar in.dem fortgeschrittenen 
entwicklungsphysiologischen Stadium, in dem die Fortpflanzungsfähigkeit nor- 
malerweise vorhanden ist. Ist ein Organismus nur darum nicht zur geschlechtlichen 
Fortpflanzung fähig, weil er vor Erreichen des fortpflanzungsfähigen Stadiums 
stirbt, so ist anzunehmen, daß sein Defekt genetischer Art ist, d.h. auf den 
mendelnden Einheiten beruht, die als Letal-, Semiletal- und Subvitalfaktoren 
bezeichnet werden (E. HADORN 1949). 

Als Maß der Fertilität eines Individuums gilt allgemein die Zahl seiner Nach- 
kommen, d.h. der produzierten keimfähigen Samen. Diese ist jedoch in erster 
Linie von der Zahl der Blüten und von der Fecundität der betreffenden systema- 
tischen Einheit, d.h. der Zahl der Gonenanlagen abhängig. 

Die geschlechtliche Fortpflanzung selbst beruht auf zwei verschiedenen Vor- 


gängen: der Gametenbildung und der Gamet hmelzung. Dementsprechend 
können auch ihre Störungen entweder in der Bildung oder in der Verschmelzung 
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der Gameten ihre Ursache haben. Erfolgt die Stérung bei der Bildung der Gameten, 
haben wir Gonensterilität, die auch als echte Sterilität oder Individualsterilität 
beueichnet werden kann, vor uns. Diese beruht häufig auf Störungen in den Kern- 

hanismen und äußert sich dann in abnormen, nicht funktionsfähigen 
Gameten. Sie kann aber auch auf Sterilitätsfaktoren oder Sterilitätsgenen be- 
ruhen, welche die Entstehung der ganzen Sexualorgane oder nur der Gonen stören 
oder verhindern. 

Wenn sich die Störungen bei der Verschmelzung der Gameten äußern, dann 
haben wir Inkompatibilität vor uns, die auch als Parasterilität oder Kombinations- 
sterilität bezeichnet werden kann. Innerhalb der Kombinationssterilität muß 
zwischen Selbst(para)sterilität und Kreuzungs(para)sterilität unterschieden werden, 
je nachdem ob die Bestäubungen als Selbstungen oder als Kreuzungen zu be- 
werten sind. 

Der Zeitpunkt, in welchem das fortpflanzungsfähige Alter erreicht 
wird, ist bei Elodea schwer festzustellen. Ein eigentliches Jugend- 
stadium ist kaum vorhanden, wohl sind die ersten Blätter am jungen 
Sproß kurz nach der Keimung noch etwas heller als normal und auch 
die nächsten Blätter kürzer. Bald aber (bei Bastarden erst später) wird 
ihr Aussehen normal. In welchem Alter, nach arteigener Bestäubung, 
die Blütenbildung beginnt, ist noch nicht festgestellt worden. Na.h 
vegetativer Vermehrung durch Stecklinge beginnt bei warmem Wetter 
rasch ein lebhaftes Wachstum, wobei zuerst meist zahlreiche Ausläufer 
gebildet werden. Die Blütenbildung beginnt aber immer erst, wenn das 
Kulturgefäß von einem dichten Rasen erfüllt ist, dessen Sproßenden die 
Wasseroberfläche erreichen. Zu h,her Wasserstand am natürlichen 
Standort muß die Blütenbildung verhindern. Praktisch bedeutet dies: 
wurden die Sprosse im April oder Mai ausgepflanzt, so begann die Blüte- 
zeit meist Mitte Juni, wurde erst im Juni ausgepflanzt, so kamen die 
Blüten erst Ende Juli oder im August. 

Die Blühwilligkeit, d. h. die Menge der Blüten die je Sommer produ- 
ziert werden, ist auch- von anderen Außenbedingungen stark abhängig. 
Bei schönem, sonnigem Wetter werden sehr viel mehr Blüten gebildet 
als bei kaltem und regnerischem. Wird die Temperatur allzu hoch, 
scheint der Samenansatz jedoch reduziert zu werden. Die $ Blüten 
öffnen sich nur, wenn sie von der Sonne beschienen werden, sonst 
bleiben sie, im Gegensatz zu den 9, geschlossen. Bei schlechtem Wetter 
bleiben die ungestielten 3 Blüten von Elodea occidentalis in ihren Blatt- 
achseln an den untergetauchten Sprossen und steigen nicht an die 
Wasseroberfläche, während die Stiele der $ Blüten von E. canadensis 
sich eventuell schon in der vorausgegangenen Nacht gestreckt haben 
und nahe an den Wasserspiegel herangelangt sind. Bei trübem Wetter 
öffnen sie sich nicht (vgl. M. ERNST-SCHWARZENBACH 1945b). Dadurch 
ist die Zahl der zur Anthese gelangenden Blüten je nach Sommer ver- 
schieden. Da von Ende August bis spätestens Mitte September an das 
Wetter schon wieder. zu kühl ist und zudem Morgennebel die recht- 
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zeitige Sonnenbestrahlung oft hindern, hért die Bliitenbildung zu dieser 
Jahreszeit schon wieder auf. Damit verglichen ist Lagarosiphon mus- 
coides sehr viel weniger empfindlich auf kühle Witterung und kann bis 
in den Oktober hinein $ Blüten aufsteigen lassen, doch stört der Morgen- 
nebel durch Wassertropfenbildung oft ihre Entfaltung. 

Zu Wasserstand und Witterungseinflüssen gesellen sich noch andere 
äußere und vielleicht auch innere Faktoren. Derselbe Klon, in zwei 
verschiedenen nebeneinanderstehenden Fässern, blüht im einen reichlich, 
im anderen wenig oder gar nicht. Ganz besonders gilt dies von den 
& Pflanzen, die allgemein spärlicher blühen als die 9, was planmäßige 
Versuchsserien oft sehr stört. Im Jahre 1937 z.B. hat E. canadensis 
aus dem St. Lorenzstrom so wenig ¢ Blüten gebildet, daß, nachdem 
schon im Jahre 1936 ihre Zahl gering war, der Verlust der Blühfähigkeit 
dieser schwererhältlichen Form befürchtet werden mußte. Im Jahre 
1938 aber blühte der gleiche Klon, der den Winter in Gläsern im Institut 
überdauert hatte, wieder sehr intensiv. Im Sommer 1944 machte 
E. occidentalis eine ähnliche, vorübergehende Krise der Blütenbildung 
durch. Natürlich hängt dies zum Teil damit zusammen, daß es bei 
Kultur in Fässern im Freien nicht möglich ist, die Bedingungen immer 
genau gleich zu halten. 

Lagarosiphon muscoides blühte jährlich in immer gleicher Üppigkeit. 
Die ganze Oberfläche des Wassers war jeweils mit Blüten beider Ge- 
schlechter bedeckt. Diese Art vermag auch in den Gläsern im Institut 
zu blühen, was bei den beiden Elodea- Arten nur sehr selten beobachtet wird. 

Die Fragestellung der vorliegenden Untersuchungen ist daher die 
folgende: 

1. Kann die verminderte Fertilität der Zlodea-Bestäubungen auf 
einer geringen Fecundität der 4 oder 2 Elodea-Blüten beruhen ? 2. Oder 
beruht sie auf echter Sterilität, d.h. sind die Gonen zum Teil nicht 
funktionsfähig? 3. Wenn letzteres zutrifft: handelt es sich um zyto- 
logische Störungen im Reduktionsteilungsmechanismus oder um Sterili- 
tätsgene, welche die Zahl der funktionstüchtigen Gameten reduzieren ? 
4. Erfaßt die Störung nur die 3, nur die $ oder beiderlei Gonen ? 5. Ist 
die verminderte Fertilität nicht auf Individualsterilität sondern auf 
Inkompatibilität zurückzuführen, d.h. sind die Eltern echt fertil und 
ihre Gameten funktionsfähig, wird aber ihre Verbindung durch irgend- 
welche physiologischen oder genetischen Ursachen gestört ? 

Letzten Endes geht es darum abzuklären, ob die verminderte Fertili- 
tät genetisch, zytologisch oder physiologisch bedingt ist. 


4. Pollen und Pollenschlauchwachstum. 
Die Fecundität, d.h. die Zahl der Gonen, ist bei beiden Elodea-Arten 
im 4 Geschlecht ziemlich groß. In jedem der 4 Pollensäcke der 9 An- 
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theren von E. occidentalis entwickeln sich 10—20 Pollenmutterzellen, in 
denen von E. canadensis eher mehr. Bei Lagarosiphon muscoides werden 
in jeder der 3 Antheren nur 16 Pollenkörner gebildet, da ja in jedem 
Pollensack nur eine Pollenmutterzelle entsteht und sich weiterentwickelt. 
Die Bestäubung wird durch besondere blütenbiologische Einrichtungen 
gesichert (vgl. M. ERNST-SCHWARZENBACH 1945b). 

Da aber in den Vorversuchen mit Elodea nie alle 4 Pollenkörner 
derselben Tetrade zur Befruchtung gelangten, war anzunehmen, daß 
zwischen ihnen Unterschiede bestünden, die Schlüsse auf die Ursache 
der verminderten Fertilität zulassen dürften. Diese Unterschiede können 
entweder morphologisch oder zytologisch oder nur physiologisch fest- 
stellbar sein. 


a) Morphologie und Zytologie des Pollens. 

Eine Untersuchung des Anthereninhalts unserer Elodea-Arten zeigte, 
daß degenerierte Pollenkörner nicht häufig sind und daher keinesfalls 
als Ursache verminderter Fertilität in Frage kommen. Hie und da, 
aber nur in geringer Zahl, finden sich Dyaden, Triaden-und Pentaden 
statt Tetraden. 

Die genaue Durchsicht der beiden Teilungen der Meiosen, der pro- 
gamen Teilung des primären Pollenkernes und der allgemeinen Struktur 
der Ruhekerne der Pollenkörner ergaben zudem nicht den geringsten 
Anhaltspunkt für häufigere Störungen, aus welchen abnorme Pollen- 
körner entstehen könnten. Alle 4 Pollenkörner haben normale, regel- 
mäßige, gut entwickelte Kerne. Santos (1923 und 1924) hat als Unter- 
schied zwischen den Zellkernen der &- und 9-bestimmenden Pollen- 
körner bei Elodea gigantea und E. canadensis Geschlechtschromosomen 
festgestellt. In den Pellenmutterzellen soll in den Diakinesen der hetero- 
typischen Teilungen je ein Bivalentenpaar entstehen, dessen Partner von 
verschiedener Größe sind. In der darauffolgenden beginnenden Ana- 
phase sehe man die beiden ungleichen Partner an entgegengesetzte Pole 
wandern. Der kleinere Partner, das Y-Chromosom, sei in den somatischen 
Teilungen der 4, der größere, das X-Chromosom in den Mitosen der 
© Pflanzen wieder zu finden. 

Dasselbe wurde von Matsuura und Suté (1935) auch für Ælodea 
densa CasP. bestätigt. Diese Elodea densa dürfte identisch sein mit der 
von SANTOS untersuchten Elodea gigantea, deren Herkunft er nicht kennt, 
und mit der auch von uns untersuchten E. densa Casp., die sehr groß- 
blättrig und im Wasserpflanzenhandel nur in 4 Exemplaren erhältlich 
ist. Die von SANTOS untersuchte E.canadensis, die er unter Leitung 
von CHAMBERLAIN im Wolf Lake bei Chicago sammelte und verarbeitete, 
dürfte unserer E. occidentalis ST. JOHN entsprechen, den Nachkommen 
der von CHAMBERLAIN vom selben Standort an STRASBURGER geschickten 
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Pflanzen. Unsere aus dem St. Lorenzstrom stammende Hlodea cana- 
densis scheint sich zytologisch sehr ähnlich zu verhalten. Doeh konnten 
wir bis jetzt an unserem Material aller 3 Elodea-Arten keine Geschlechts- 
chromosomen feststellen, wohl aber in allen 4 und 2 Genomen das, 
auch von Santos beobachtete, große L-Chromosom. Santos schreibt 
zudem, daß jede Pollentetrade.aus 2 großen und 2 kleinen Pollen- 
körnern bestehe und führt den Dimorphismus auf die durch die Ge- 
schlechtschromosomen bedingten Unterschiede in der Chromatinmenge 
zurück. In früheren Messungen an Elodea-Tetraden (M. Exnst-Scuwar- 
ZENBACH 1950) wurde nachgewiesen, daß die ellipsoiden Pollenkörner 
in den Tetraden oft so liegen, daß die Längsachsen zweier Pollenkörner 
senkrecht zu den Längsachsen der beiden anderen stehen, so daß Unter- 
schiede vorgetäuscht werden, die in Wirklichkeit nicht vorhanden sind. 
Die Tetraden unter dem Mikroskop so hin und her zu rollen, daß alle 
großen Durchmesser gemessen werden können, ist nicht möglich. Werden 
nur die kleinen Durchmesser gemessen und miteinander verglichen, so 
kann nicht von einem reellen Dimorphismus sondern nur von indivi- 
dueller Variabilität gesprochen werden. Aber aueh wenn durch die 
Chromatinmenge bedingte Größenunterschiede der Pollenkörner fest- 
gestellt worden wären, hätten sie wohl kaum eine Beziehung zur ver- 
minderten Fertilität. Es sei denn, es könnte nur das eine Geschlecht 
durch Samenbildung entstehen; eine Annahme, die unsere Kreuzungs- 
versuche, die zu $ und 2 Bastarden führten, widerlegen. 

Nachdem nun festgestellt worden war, daß die verminderte Fertilität 
unserer Elodea-Arten nicht auf der Bildung von zytologisch abnormen 
Pollenkörnern beruhen kann und auch sonst die Pollenkörner derselben 
Tetrade keinerlei erbliche morphologische Differenzen aufweisen, mußte 
angenommen werden, daß physiologische Unterschiede vorliegen. 

Auch bei dem zur Ergänzung herangezogenen Lagarosiphon muscoides 
sind zwischen den 4 Pollenkörnern, die aus derselben Tetrade stammen, 
keinerlei zytologische oder morphologische Unterschiede festzustellen. 


b) Keimungsphysiologie des Pollens. 

Die Funktionsfähigkeit der Pollenkörner wurde daraufhin durch 
Pollenkeimungsversuche untersucht. Vorversuche mit verschiedenen 
Hydrocharitaceen hatten völlige Erfolglosigkeit von Gelatine und ver- 
schiedenen üblichen Saccharosekonzentrationen als Kulturmedien er- 
geben. Pollenkeimungen wurden nur erreicht, wenn Teile von Narben 
weiblicher Blüten in das Kulturmedium gelegt wurden. 

In den Versuchsserien wurde nun in erster Linie darauf geachtet, 
möglichst der Natur entsprechende Keimungsbedingungen zu schaffen. 
In zweiter Linie wurde versucht, diese Bedingungen so abzuändern, 
daß die Zahl der keimenden Pollenkörner erhöht wurde. Schon früher 
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waren mit ¢ und © Blüten von Elodea canadensis aus dem St. Lorenz- 
strom und von E. occidentalis inter- und intraspezifische Bestäubungen 
vorgenommen und war festgestellt worden, daß die Fertilität in beiden 
Verbindungsmodi sehr ähnlich ist. Nun zeigte sich auch, daß die Pollen- 
körner auf Narben derselben Art gleich gut keimen und wachsen, wie auf 
den Narben der andern Art. In den vorliegenden Versuchen wurden 
meistNarben von E.canadensis mit Pollen von beiden Arten bestäubt, weil 
sich die farblosen Pollenschläuche viel besser von den, durch ihren Zell- 
saft leuchtend roten Narbenpapillen von E. canadensis abheben, als von 
den nahezu farblosen Narbenpapillen von E. occidentalis. Im übrigen 
unterscheiden sich beider Narbenpapillen nur durch ihre warzig-körnige 
Oberfläche von den im Durchmesser genau gleichen aber glatten Pollen- 
schläuchen. 

Zur Ergänzung wurden auch Keimungsversuche an und mit Lagaro- 
siphon und mit Pollen von Hydrilla verticillata durchgeführt. 

Die © Blüten wurden kurz nach ihrer Anthese, die ¢ kurz vor der 
Anthese, d. h. etwa 9 Uhr morgens, aus ihren Kulturfässern im Versuchs- 
garten ins Labor genommen. Die Anthese der 4 Blüten erfolgt plötzlich, 
explosionsartig, und die Pollenkörner fallen, bei E. occidentalis sofort, 
bei E. canadensis auf leichteste Erschütterung hin, nahezu alle in das 
umgebende Wasser. Die ¢ Blüten können daher nicht erst nach der 
Anthese in den Versuchsraum gebracht werden. Vergleichende Versuche 
haben gezeigt, daß Elodea-Pollen aus kurz vor der Anthese stehenden 
Blüten ebensogut verwendet werden kann, wie eben gerade nach seiner 
Ausstreuung aufgefangener, denn die Antheren öffnen sich vor der 
Anthese der Blütenhülle, so daß die Pollentetraden frei in der noch 
geschlossenen Blütenhülle liegen. Dasselbe gilt vom Pollen von Hydrilla, 
im Gegensatz zu Lagarosiphon muscoides, dessen Pollenkörner vorerst 
an der Antherenwand festkleben und erst einige Zeit nach der Anthese 
brauchbar sind. Die frei schwimmenden 3 Lagarosiphon-Knospen muB- 
ten daher vor der Anthese eingefangen und im Versuchsraum an die 
Sonne gestellt werden, worauf sie sich nach kurzer Zeit durchaus normal 
entfalteten und für die Versuche brauchbar wurden. 

Die 2 Blüten von Elodea und von Lagarosiphon tragen auf: einem 
langen Halsteil des Gynaeceums über einer tellerförmigen Blütenhülle 
3 gegabelte Narbenäste, deren Rand von langen Papillen bedeckt ist, 
während die mittleren Teile glatt sind (vgl. Abb. 1). Die Narbenäste 
von Elodea berühren das Wasser, die von Lagarosiphon nicht. (Nähere 
Angaben vgl. M. ERNST-SCHWARZENBACH 1945b.) 

Auf ein Deckglas wurde nun ein Tropfen des Wassers gegeben, in 
welchem die Pflanzen im Freien gezogen wurden, und hier hinein 
1—3 Äste der dreiteiligen Narben von Elodea. Auf diese wurde Pollen 
direkt aus einer $ Blüte geschüttet und das Deckglas, mit dem 
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Wassertropfen nach unten, auf eine feuchte Kammer gelegt. Um die 
Bedingungen noch natiirlicher zu gestalten, wurde auch eine Serie an- 
gesetzt, bei welcher eine ganze 9 Blüte auf den Grund der feuchten 
Kammer auf Wasser gelegt wurde (Durchmesser der Kammer 1,5 cm). 
Die Bliite wurde dann mit frischen Pollentetraden belegt und mit 
einem Deckglas vor dem Austrocknen geschiitzt. Bei diesem Ver- 
fahren lieBen sich aber die Keimungen unter dem Mikroskop nur 
sehr schlecht beobachten und die notwendigen Manipulationen an 
den Tetraden waren sehr erschwert, so daB auf diese natiirlichste 
Anordnung verzichtet werden muBte. 





Abb. 1. Elodea canadensis aus dem St. Lorenzstrom. Die © Blüten fluten auf dem Wasser. 

dessen Spiegel durch sie leicht eingedrückt wird (helle Höfe um die Blüten herum). 

Schwimmende Pollentetraden werden an die 3, an ihrer Spitze gegabelten Narbenäste 

herangetrieben. Zwischen den dunklen von Papillen bedeckten Rändern der Narben 
sieht man die glatten papillenfreien mittleren Partien. Vergr. 3:1. 


Auf den im hängenden Tropfen liegenden Narbenästen begann der 
Pollen nach wenigen Minuten zu keimen. Da die Dicke der Narbenäste 
für die Beobachtung etwas hinderlich ist, wurden sie der Länge nach 
gespalten. Versuche mit verschiedenen Mengen von Narben und Wasser 
zeigten, daß die besten Resultate zu erwarten sind, wenn in einen mög- 
lichst kleinen Tropfen, der aber doch so groß sein muß, daß er nicht 
austrocknet, alle 3 Äste einer Narbe, eventuell längsgespalten, so gelegt 
werden, daß die Oberseite der Narbenteile mehr oder weniger an der 
Oberfläche des Tropfens liegt. Darauf ist recht viel Pollen zu legen. 
E. Kuxx (1938) hat bei verschiedenen Pflanzen nachgewiesen, daß die 
Pollenkeimung um so besser gelingt, je geringer die Wassermenge im 
Substrat ist. Daß diese Beziehung aber auch für Wasserpflanzen, deren 
Pollen schwimmend zu den im Wasser liegenden Narben gelangt, zu 
gelten scheint, ist eigenartig, erklärt jedoch vielleicht, warum nur die 
Pollenkörner keimen, welche ganz nahe an den Papillen liegen. Während 
des Versuches liegt die Narbenoberfläche in der feuchten Kammer nach 
unten, in der feuchten Luft und für die mikroskopische Untersuchung 
muß jeweils das Deckglas von der Kammer abgehoben und mit dem 
Tropfen nach oben unter das Mikroskop genommen werden. Unter 
































Die Ursachen der verminderten Fertilität von Elodea-Arten. 551 
diesen günstigen Versuchsbedingungen sind denn auch die meisten zu 
beschreibenden Beobachtungen gemacht worden. Mit einem feinen Pinsel 
ist es möglich die Tetraden genau auf die Stellen der Narben zu legen, 
auf welchen man sie haben will. Da die Keimung sofort beginnt, und 
der Versuch nach 2—3 Std abgeschlossen ist, stört die Unreinheit des 
Wassers aus den Kulturgefäßen nicht, d. h. Pilze und Bakterien werden 
erst lästig sichtbar, wenn der Versuch bereits abgeschlossen ist. Frisches 
Leitungswasser und destilliertes Wasser erwiesen sich, wegen des damit 
verbundenen Wechsels der Umweltbedingungen; als für die Pollen- 
keimung ungünstig. 

Im Bestreben eine erhöhte Zahl von Pollenkeimungen zuerhalten, wur- 
den diese natürlichen Versuchsbedingungen folgendermaßen abgeändert: 

1. Statt ganzer Narbenäste wurden zu Brei zerriebene Narben ver- 
wendet, in der Annahme, daß die von den Narben sezernierten Stoffe 
so regelmäßiger an alle 4 Pollenkörner der Tetrade herankommen. Der 
Erfolg war ein durchaus negativer, von 639 Pollentetraden in 12 Ver- 
suchen zeigten nur 15 Keimungen und zwar durchwegs von nur 1 Pollen- 
korn je Tetrade, so daß nur etwa 0,58% der Pollenkörner gekeimt 
haben. Die durch das Zerdrücken der Narben in das Wasser gelangten 
Stoffe scheinen die Keimung stärker zu hemmen als die von der Narbe 
sezernierten Stoffe sie zu fördern vermögen. 

2. Statt Wasser aus den Kulturen im Freien wurden Saccharose- 
lösungen von 1, 2, 5, 10, 15 und 20% verwendet, daneben Kontrollen 
mit zuckerfreiem Wasser aus den Kulturen, und die Narben in "diese 
gelegt. In 1-, 2- und 5%iger Saccharose + Narbenteilen keimte der Pollen 
wie in den Wasserversuchen, doch waren die Pollenkörner und ihre 
Schläuche in Zuckerlösung + Narbenteile schon nach 1!/, Std geplatzt, 
während die Schläuche in Wasser + Narbenteile noch langsam weiter- 
wuchsen. In 10-; 15- und 20%igen Zuckerlösungen wurden die Narben- 
papillen sofort plasmolysiert und die Pollenkörner keimten nicht. 

Höhere Zuckerkonzentrationen hemmen somit die Keimung der 
Pollenkörner, während geringere Konzentrationen sie nicht merklich 
fördern und zudem ein rascheres Platzen der Körner und Schläuche 
bewirken. Auf den Zusatz von Saccharose zu den Narbenpräparaten 
wurde daher für die weiteren Versuche verzichtet. Von anderen Ver- 
suchen, den Einfluß von verschiedenen Stoffen auf die Pollenkeimung 
zu analysieren, wurde abgesehen, da ja die Arbeit nicht allgemein 
pollenphysiologischen Studien galt, für welche unser Objekt wenig ge- 
eignet sein dürfte, sondern ganz nur auf die Frage nach den Ursachen 
der partiellen Sterilität der: Elodea-Bestäubungen ausgerichtet war. 

Nachdem die günstigsten natürlichen Kulturbedingungen abgeklärt 
waren, konnte mit den eigentlichen Beobachtungen begonnen werden. 
Es stellten sich hierbei 3 Fragen. 


Planta. Bd. 39. 37 
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1. Keimen auch dort, wo die Variabilität der Pollenkörner innerhalb 
derselben Tetrade relativ groß ist, nur die größeren, nur die mittleren 
oder nur die kleineren Pollenkörner, oder spielt deren Größe für ihre 
Koimfähigkeit keine Rolle? 2. Ist der Abstand der Pollenkörner von 
den Narbenpapillen von Einfluß auf ihre Keimung? 3. Keimen viel- 
leicht nur Pollenkörner, welche die Narbenpapillen berühren ? 4. Wird 
die Keimung nur von den 
Narben, oder vielleicht auch 
von Griffelgewebe und Sa- 
menanlagen ausgelöst ? 


Normalerweise verlaufen 
die Keimungen folgender- 
maßen: Im kurz nach 9 Uhr 
angesetzten Versuch, in wel- 
chem die Pollenkörner neben 
den Narbenästen liegeri, be- 
ginnen die den Narbenästen 
am nächsten liegenden Pol- 
lenkörner nach wenigen Mi- 
nuten Schläuche zu bilden 
und zwar normalerweise im- 
mer nur 1—2 Pollenkörner je 





Abb. 2a—c. a Pollentetraden von E. occidentalis 
auf einem Narbenast von E.canadensis. Von den 


4 Pollenkörnern haben nur die 2 gekeimt, die dicht 
neben Narbenpapillen lagen. Die Pollenschläuche 
wachsen den Papillen entlang gegen deren, Basis 
und die mittleren Narbenteile hin. 29. 6. 49. b Vori 
den 4 Pollenkörnern einer Tetrade von E. cana- 
densis haben 2 normale, dicke Schläuche mit Plasma- 
strömung, ein dritter nur einen dünnen Schlauch 
ohne Plasmaströmung gebildet. Das 4. Pollenkorn 
hat nicht gekeimt. 1.7.49. c Pollentetraden von 
E. canadensis zwischen 2 Narbenstiicken derselben 
Art: alle 4 Pollenkörner haben Narbenpapillen 
berührt und daraufhin gekeimt. 


Tetrade, auch wenn alle Pol- 
lenkorner gleich weit von den 
Papillen wegliegen (vgl. Ab- 
bildung 2a). Ausnahmsweise 
keimen auch von den Narben 
abgewandte  Pollenkürner. 
Zudem ist es am Pollenkorn 
selbst durchaus nicht immer 


die der Narbenpapille am 
nächsten liegende Stelle, an welcher der Schlauch austritt. Nach 
ungefähr 1 Std, d.h. etwa um 10 Uhr, ist das Wachstum der Pollen- 
schläuche am lebhaftesten. Die in ihren Dimensionen den Narben- 
papillen sehr ähnlichen Pollenschläuche sind voll Plasma, das sich, im 
Gegensatz zum Inhalt der Narbenpapillen, lebhaft und ruckweise bewegt. 
Die Schläuche winden sich um die Narbenpapillen herum, gegen deren 
Basis hin und wachsen durch die Zone der Papillen hindurch gegen 
die glatte Oberfläche der mittleren Narbenteile und über diese bis zur 
Narbenbasis (Abb. 2a und 3). Wenn die Narbenteile regellos im Tröpfen 
liegen, wachsen viele Schläuche auch regellos quer über die nächste 
Narbe und zu anderen Narbenteilen oder zu Pollentetraden hin. Sobäld 
aber die Narbenteile sorgfältig in natürlicher Lage, wie bereits geschil- 
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dert, auf den Wassertropfen gelegt werden, so daB deren normale Ober- 
seite in den Luftraum ragt, wachsen keine Schläuche mehr quer über 
die Narben hin, sondern alle geregelt nach der Narbenbasis zu. Nach 
11 Uhr verlangsamt sich die Plasmaströmung im Pollenschlauche. Ver- 
suche, die nach dieser Zeit angesetzt werden, zeigen nur ganz wenig 
Keimungen. Ob die Pollentetraden im Wasser neben den Narbenpapillen 
liegen, wie es in der Natur meist der Fall ist, oder an der Luft auf den 
Narbenpapillen, scheint für deren Keimung von geringer Bedeutung, 
obschon die Narbenpapillen dort, wo sie das Wasser berühren, gewisse 
Veränderungen erfahren. Die bei E. canadensis anthozyanhaltigen, bei 
E. occidentalis anthozyanfreien 
Papillen haben an der Luft eine 
stark körnig-warzige Oberfläche, 
sobald sie aber das Wasser berüh- 
ren, strecken sich die Papillen und 
schwellen leicht an, wodurch sie 
heller und ihre Oberfläche relativ 


weniger warzig-körni inen. 
eniger sms erscheinen Abb. 3. Von den auf den Narbenpapillen lie- 
In der F olge wurde nun ver- genden Pollentetraden wachsen die Schläuche 


sucht, die Tetraden so auf die “tente Im Haie der BEE ER. 
Narben zu legen, daß jedes Pol- 

lenkorn eine Papille berührt, was mit einem ganz feinen Pinsel gelingt, 
ohne die Tetraden zu schädigen. Zuerst wurde damit nur erreicht, 
daß hie und da noch ein weiteres Pollenkorn der Tetrade einen Schlauch 
bildete (Abb. 2b), der aber viel dünner, nur etwa halb so dick war 
wie die normalen Pollenschläuche, und in dem keine Plasmaströmung 
zu sehen war. Solche dünnen Pollenschläuche entstehen durchwegs später 
als die normalen, aber auch etwa an Tetraden, die als Ganze weiter 
von der Narbe entfernt liegen. Sie wachsen regellos, zum Teil sogar 
in Richtung von den Narben weg, und bevor ihr Wachstum aufhört, 
schwellen ihre Enden leicht an. 

Dreimal aber wurde beobachtet, daß 3 Pollenkörner derselben Tetrade 
richtig, mit normal dicken und Plasmaströmung zeigenden Schläuchen 
keimten. Darauf wurde von außen her ein Narbenstück an das 4. Pollen- 
korn herangeschoben, doch gelang es nicht, auch dieses damit zur 
Keimung anzuregen. Aber schon die Tatsache, daß mehrmals 3 statt 
2 Pollenkörner derselben Tetrade keimten, zeigt, daß ein genotypisch 
bedingter mendelnder Unterschied der Pollenkörner nicht in Frage 
kommt, da sich ein solcher im Verhältnis von 2 keimenden zu 2 nicht- 
keimenden Körnern äußern müßte. 

Zudem gelang es in der Folge mehrmals, alle 4 Pollenkörner derselben 
Tetrade zu richtiger Keimung zu veranlassen: Mehrmals konnten einige 
Tetraden so zwischen 2 verschiedene Narbenstücke gelegt werden, daß 


37* 
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2 Pollenkörner die Papillen des einen, 2 die Papillen des anderen be- 
rührten (Abb. 2c), oder es gelang eine Tetrade so auf die mittleren 
Teile eines Narbenastes zu legen, daß jedes Pollenkorn eine Papille der 
einen oder der anderen seitlichen Papillenzone berührte. Die 4 Pollen- 
körner bildeten je einen Schlauch aus, alle 4 Schläuche waren von 
normaler Dicke und enthielten viel strömendes Plasma. Nicht immer 
allerdings wuchsen alle gleich rasch (Abb. 2b). Auch in diesen Ver- 
suchen zeigte es sich, daß die Pollenkörner von E. occidentalis und 
E. canadensis gleich gut keimen und in beiden Arten alle 4 Pollenkörner 
keimfähig sind. 

Somit wäre bewiesen, daß alle 4 Pollenkörner der Tetrade von E. cana- 
densis und occidentalis keimfähig sind, sie jedoch nur dann alle 4 keimen, 
wenn jedes von ihnen eine Narbenpapille berührt oder ihr sehr nahe 
liegt. Dadurch ist auch gezeigt worden, daß alle Größenkategorien von 
Pollenkörnern zu keimen vermögen. Ob nun bei den Keimungen die 
größeren oder kleineren Körner bevorzugt werden, ließ sich bei der 
Schwierigkeit, die ellipsoiden Körner zu messen, die zudem bei der 
Keimung ihr Volumen etwas ändern, nicht feststellen. Dadurch, daß 
alle zur Keimung fähig sind, hat aber diese Frage stark an Bedeutung 
verloren. 

In einer weiteren Serie von Versuchen wurde die Wirkung der übrigen 
Teile des Gynaeceums auf den Pollen untersucht. Zersclinittene Halsteile 
(,, Griffel‘‘), halbierte Fruchtknoten, Stücke der Fruchtknotenwand und 
einzelne Samenanlagen wurden in Wassertropfen aus den Kulturgefäßen 
gelegt. Zur Kontrolle dienten Narbenteile in Kulturwasser oder Tropfen 
von Kulturwasser ohne Zusatz von Blütenteilen. Alle wurden reichlich 
mit Pollentetraden belegt. Einzig und allein die Pollenkörner auf den 
Narbenästen haben gekeimt, in allen anderen Versuchen entstanden, 
höchstens ganz vereinzelt, einige von den dünnen abnormen Pollen- 
schläuchen, ohne Plasmaströmung. Für die Auslösung der Pollenkeimung 
scheinen demnach die Narben unentbehrlich zu sein. Ihr Sekret dürfte 
die Keimung hervorrufen. 

Die weiteren Stadien des Wachstums der Pollenschläuche sind schwie- 
riger zu verfolgen. Der durch die Zone der Narbenpapillen hindurch- 
gewachsene Schlauch wächst, wie Abb. 3 zeigt, auf der Oberfläche der 
papillenfreien, zentralen Partien der Narbe gegen den ‚Griffel‘ hin und 
ist an seinem Plasmareichtum jederzeit zu erkennen. An der Basis der 
Narbenäste oder, wo ein Stück des Halsteiles noch daran liegt an diesem, 
treten die Pollenschläuche aus der Schnittfläche aus, oft bilden sie 
Schlingen, wachsen aber bei Hlodea nie weit in das Kulturmedium 
hinaus. In den Versuchen dauert das Wachstum der Pollenschläuche 
meist nur bis gegen 12 Uhr, nachher stagniert es, und zu Beginn des 
Nachmittages sind die meisten Schläuche geplatzt. 
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Pollenkeimungen wurden auch in anderen Kombinationen versucht: 
Pollen von E.canadensis aus dem St. Lorenzstrom wurde auf Narben 
von E.canadensis aus der Umgebung von Zürich gelegt, wo er normal 
keimte und weiterwuchs. Mehrmals keimten 3 Pollenkörner derselben 
Tetrade, die jedes eine Narbenpapille berührt hatten. Schon frühere 
Versuche (M. ERNST-SCHWARZENBACH 1945a) hatten die Fertilität dieser 
Verbindung und damit die Funktionsfähigkeit europäischer E. cana- 
densis-Embryosäcke bewiesen. Pollen von E.canadensis aus dem 
St. Lorenzstrom, der auf die großen, weißen Narbenäste von E. calli- 
trichoides gelegt wurde, keimte auch dort sehr gut. Diese Verbindung 
ergab aber nie samenhaltige Früchte. 

Zum Vergleich wurden noch Pollenkeimungsversuche mit Lagaro- 
siphon muscoides und mit Hydrilla verticillata herangezogen. Narben- 
äste von Hlodea canadensis im Wassertropfen wurden mit Pollen von 
Hydrilla verticillata belegt. Dieser begann sehr bald zu keimen und 
zwar gleichgültig, ob dicht bei den Narben liegend, oder in einem Ab- 
stand vom Mehrfachen des Pollenkorndurchmessers. Der Pollen von 
Hydrilla bleibt nicht im Tetradenverband, es keimen aber so viele 
Pollenkörner, daß nicht anzunehmen ist, ein bestimmter Teil der aus 
derselben Tetrade stammenden Pollenkörner sei nicht keimfähig. Die 
Schläuche wachsen wie die von Elodea den Narbenpapillen entlang, 
dann über. die mittleren Teile der Narbe hin gegen deren Basis zu. 
Dort treten sie in so großer Zahl wieder aus der Schnittfläche aus, wie 
dies bei Elodea-Pollenschläuchen nie beobachtet wurde. Hydrilla-Pollen: 
keimt somit viel besser auf Ælodea canadensis-Narben als Elodea-Pollen. 
Aber die früheren 13 Kreuzbestäubungen von Elodea canadensis mit 
H ydrilla verticillata, die 19 Bestäubungen von E.occidentalis mit H ydrilla- 
Pollen und die 22 reziproken Bestäubungen haben nie irgendwelche 
Samen ergeben (vgl. M. ERNST-SCHWARZENBACH 1945a). Die Inkom- 
patibilität dieser Verbindungen äußert sich offenbar erst später im Ver- 
lauf des Wachstums des Pollenschlauches durch die übrigen Teile des 
Gynaeceums. 

Gleiche Versuche wurden mit. Lagarosiphon muscoides angesetzt, 
dessen Pollen ja ebenfalls nicht im Tetradenverband bleibt. Wenn 
Narbenäste von Lagarosiphon muscoides mit Pollen derselben Art belegt 
werden, keimen alle, die Narbenpapillen berührenden oder in deren Nähe 
liegenden Pollenkörner und treiben normale Schläuche. Wenn aber die 
in der Nähe liegenden Schläuche die Narben nach 1!/, Std noch nicht 
erreicht haben, dann platzen sie. Auch auf Elodea-Narben keimen weiter 
von den Papillen entfernte Pollenkörner, im Gegensatz zum Hydrilla- 
Pollen, nicht. Die Keimfähigkeit des Lagarosiphon-Pollens auf Narben 
von Elodea ist gut: es keimen nahezu alle die Narbenpapillen berüh- 
renden Pollenkörner, wachsen dann über die glatten Mittelpartien der 
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Narben gegen deren Basis hin, wo sie an der Schnittstelle austreten 
und noch längere Zeit weiterwachsen. Der Lagarosiphon-Pollen keimt 
somit sowohl bei Selbstung wie bei Kreuzung sehr gut. Zum Teil kann 
er je Korn 2 Schläuche bilden, was wohl auf sehr frühe Gabelung der 
betreffenden Schläuche zurückzuführen ist. Aber in bezug auf den Samen- 
ansatz ist auch die Verbindung von Elodea mit Lagarosiphon inkompa- 
tibel, denn die Kreuzbestäubungen ergaben nie irgendwelchen Samen. 
Werden Lagarosiphon-Narben mit Pollen von Elodea belegt, dann 
ist die Keimfähigkeit des Elodea-Pollens noch geringer als auf den 
Narben der eigenen Gattung. Wohl keimten von mehreren Tetraden 
je 1—2 Pollenkörner, wuchsen den Narbenpapillen entlang, platzten 
aber nach 11/,ç—2 Std. In den gleichzeitig angesetzten Kontrollver- 
suchen auf arteigenen Narbenstücken keimten 1—4 Pollenkörner je 
Tetrade und nur ganz wenige platzten. 
Vergleichen wir Keimfähigkeit des Pollens und Samenansatz nach 
_ Bestäubung innerhalb derselben und zwischen den verschiedenen Gat- 
tungen, so sehen wir folgendes: Die Keimfähigkeit des Pollens beider 
Elodea- Arten auf arteigenen und auf artfremden Narben ist geringer als 
die Keimfähigkeit des Hydtilla- oder Lagarosiphon-Pollens auf Elodea- 
Narben. Artbastardierungen innerhalb der Gattung Zlodea sind jedoch 
fertil, es entstehen Samen, wenn auch die Zahl der keimfähigen Samen 
je bestäubte Blüte nur 0,09—1,27 beträgt, während die Kreuzbestäu- 
bungen zwischen Arten verschiedener Gattungen nie Samen ergaben. 
Ob sich die Pollenschläuche der 4 Pollenkörner einer Tetrade während 
ihres Wachstums zur Fruchtknotenhöhle hinab vielleicht verschieden 
verhalten, konnte noch nicht abgeklärt werden. Die Hydrocharitaceen 
haben nach W. TrorıL (1931) ein „falsches coenocarpes Gynaeceum“. 
Es ist tief unterständig in die Achse eingesenkt, so daß das, was als 
„Griffel“ erscheint, eine Achse ist, die eine 3—10 cm lange Röhre bildet, 
deren innerste Partien Griffelgewebe, die äußeren Achsengewebe sind. 
Narbenäste und Blütenhüllen sitzen gemeinsam am apikalen Ende dieser 
langen Röhre, die als Halsteil der Blüte bezeichnet wird. Der innerste 
Teil des Griffelgewebes bildet eine dünne Röhre, durch deren Hohlraum 
die Pollenschläuche in die Fruchtknotenhöhle hinabwachsen. Dieser 
sog. „Griffel‘‘ oder Halsteil läßt sich schlecht aufhellen und die Pollen- 
schläuche enthalten keine Stärke, so daß die Methode von H. SCHOCH- 
BopMER (1932) zu ihrer Sichtbarmachung nicht geeignet ist. Am besten 
läßt sich der Verlauf der Pollenschläuche im Griffelkanal feststellen, wenn 
die ganzen Halsteile der Feulgen-Reaktion unterworfen werden. Nach 
der Hydrolyse wird der Halsteil stückweise nur so stark gequetscht, 
daß seine einzelnen Schichten auseinanderweichen und die Pollen- 
schläuche sichtbar werden. Durch ihren größeren Plasmareichtum und 
anderen Brechungsindex heben sie sich deutlich vom Griffelgewebe ab. 
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5. Untersuchungen an den Fruchtknoten und Samenanlagen. 

Es mußte auch mit der Möglichkeit gerechnet werden, daß die ver- 
minderte Fertilität von Elodea auf eine hohe Sterilität ihrer Samen- 
anlagen zurückzuführen sei. Die Zahl der Samenanlagen je Frucht ist 
in dieser Gattung ohnehin recht klein. 


Tabelle 1. Die Fecundität der weiblichen Elodea- Blüten. 

















Zahl der Samenanlagen je Fruchtknoten Total der 
- untersuchten 
2 He GE ee JE 6 Früchte 
| 
E. occidentalis . . . — | 1 12 | 8 4 25 
E. canadensis . . . i NL, ae re OS 2 43 








Bei £. occidentalis sind meist 4—5, bei E. canadensis nur 3 Samen- 
anlagen vorhanden. Die Fecundität im © Geschlecht ist somit sehr 
gering und bei Z. canadensis noch kleiner als bei E. occidentalis. 


Tabelle 2. Bestäubungserfolge an Elodea- Blüten. 




















1 2 3 4 bh: 4 7 
Davon wurden 
Zahl der nicht befruchtet |Samenanlagen 
Zahl | knoten, | Zahl | Davon = 7 , M 
der be- die ibrer | wurden 
stäubten| Pollen- | Samen- be- reife de- Samenaniagen 
Blüten |schläuche| anl truchtet | 8kernige generierte] in Frucht 
ent- ail Embryo- Imbeyer ee 
hielten = = schläuchen 
E. occidentalis: 
spontane Bestäubung 
mit arteigenem Pollen (9) 5 25 15 8 2 60 
55,5% 
künstliche Bestäubung 
a) mit arteigenem 
es se ss 39 18 79 23 11 45 29,2 
46,15% 
b) mit Pollen von 
E. canadensis . . 14 7 36 — 18 18 - 
50% 
E. canadensis: 
künstliche Bestäubung 
a) mit arteigenem 
are 67 34 104 49 24 31 47,1 
b) mit Pollen von 
E. occidentalis . . 15 9 31 20 4 7 64,5 




















Die Fertilität des 2 Gametophyten wurde durch verschiedene Bestäu- 
bungsmodi geprüft: 1. wurden spontan bestäubte Blüten, deren Frucht- 
knoten bereits angeschwollen waren, fixiert, 2. an bestimmten bezeich- 
neten Blüten wurden die Narben mit Pollen derselben Art belegt und 
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die Fruchtknoten in regelmäßigen Zeitabständen fixiert, 3. weitere Blüten 
wurden mit Pollen der anderen Art bestäubt und ebenso fixiert. Für 
E. canadensis wurden keine spontanen Bestäubungen veranlaßt und 
untersucht. In Tabelle 2 sind die Resultate für beide Arten in 7 Kolonnen 
zusammengestellt. 

1. Zahl der bestäubten, bei spontaner Bestäubung der untersuchten 
Blüten. 2. Zahl der bestäubten Blüten, welche in ihren Fruchtknoten 
Pollenschläuche enthielten, d. h. deren Bestäubung Erfolg hatte, absolute 
Zahl und in Prozenten ausgedrückt. (In unseren Versuchen war die 
Befruchtung spätestens 2 Tage nach der Bestäubung vollzogen.) 3. Zahl 
der Samenanlagen in den Fruchtknoten der Blüten der 2. Kolonne. 
Von diesen wurden folgende 3 Kategorien ausgezählt: 4. wieviel Samen- 
anlagen bereits befruchtet waren oder doch Pollenschläuche zeigten, 
die von der Mikropyle aus in eine Synergide eingedrungen waren, 
5. wieviel Samenanlagen normal. erscheinende, ausgereifte aber nicht 
befruchtete Embryosäcke enthielten, 6. wieviel Samenanlagen degene- 
rierte oder noch auf einem ganz frühen Stadium der Entwicklung stehen- 
gebliebene Embryosäcke enthielten. 7. Zahl der befruchteten Samen- 
anlagen in Prozent der Gesamtzahl der Samenanlagen in Fruchtknoten, 
die Pollenschläuche enthielten. 

Die Reife der Embryosäcke erfolgt autonom und ist nicht von einer voran- 
gehenden Bestäubung abhängig. Kurz vor der Anthese enthielten die Blüten nur 
4kernige Embryosäcke, aber Blüten, die während der Anthese, bevor eine Be- 
stäubung erfolgte, fixiert wurden, enthielten zum Teil bereits voll ausgereifte 
Embryosäcke. . Unter: „reifen‘‘ Embryosäcken sind solche zu verstehen, deren 
8 Kerne samt dem dazugehörigen Plasma bereits ausdifferenziert sind zu 1 Eizelle, 
2 Synergiden, 2 Polkernen und 3 Antipoden. Die Antipoden sind klein und sitzen 
am Grunde einer Tasche, zu welcher sich die Basis des Embryosackes verschmilert. 
Direkt vor dem Ausgang dieser Tasche liegt der untere, nahe der Eizelle der obere 
Polkern.. 

Bei E. occidentalis, die hier zuerst hesprochen sei, liegen im unteren 
Teil der Fruchtknotenhöhle der unbestäubten Blüte jeweils die Samen- 
anlagen mit fertig ausgereiften Embryosäcken, während die in der 
oberen oder mittleren Region des Fruchtknotens liegenden Samen- 
anlagen viele entweder noch unreife oder bereits sichtbar in Degeneration 
begriffene Embryosäcke enthalten. Daß die Embryosäcke nicht aus- 
reifen, sondern auf dem 2—4kernigen Stadium stehenbleiben, ist auch 
als Ausdruck von Degeneration aufzufassen, denn es ist durchaus nicht 
so, daß für diese Samenanlagen keine Pollenschläuche mehr in der 
Fruchtknotenhöhle vorhanden wären. Oft liegen noch Schläuche frei 
in der Fruchtknotenhöhle oder sie sind in den unteren Griffelpartien 
zu sehen. Häufig waren auch die schon von R. Wy Liz (1904) beob- 
achteten und von ilım ‚Zysten‘ genannten kugeligen Anschwellungen 
des Pollenschlauchendes;- auf die im Kapitel 6 zurückzukommen sein 
wird. Die Pollenschläuche wachsen nach der Bestäubung direkt zu den 
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unteren Samenanlagen von LE. occidentalis und meist sind es auch die 
zu unterst in der Höhle liegenden, die zuerst befruchtet werden. Je 
höher die Samenanlagen liegen, desto später werden ihre Embryosäcke 
befruchtet, den obersten nähern sich meist überhaupt keine Pollen- 
schläuche mehr. 

Die Befruchtungsfähigkeit ist wohl das erste Kriterium der Fertilität 
der Embryosäcke. Ein einziges Mal, in einer spontan bestäubten Blüte, 
wurde ein Fruchtknoten gefunden, dessen 
6 Samenanlagen alle befruchtet worden waren. 
Diese Erscheinung hoher Fertilität dürfte sehr 
selten, und daß sie gefunden wurde darauf 
zurückzuführen sein, daß unter den spontanen 
Bestäubungen nur die größten Früchtchen 
zur Untersuchung ausgewählt wurden. Die 
oberste Samenanlage, die sonst nie befruchtet 
wurde, zeigte eine Eigentümlichkeit: der 
Pollenschlauch ist offenbar zuerst zur Basis 
des Fruchtknotens hinuntergewachsen und 
von dort aus, als alle unteren Samenanlagen- 
„besetzt‘‘ waren, wieder hinauf in Richtung 
gegen den Griffel hin zurück, und um die bb. 4. E.oceidentalis. Pollen- 
letzte unbefruchtete Samenanlage herum, in ds en eg y + ge 
deren Mikropyle eingewachsen und hat den ore a mor mie 
Embryosack befruchtet (Abb. 4). Daß die zurobersten Samenanlage hin- 
Pollenschläuche vorerst an die Basis der u À de 2 
Fruchtknotenhöhle wachsen dürfte entweder (Das äußere Integument ist 
mit einer Anlockung durch die dort gele- “Tel ta iad 
genen Samenanlagen oder durch die Pla- 
zenten, die gréBere, von einem Schleim sezernierenden Epithel be- 
deckte Gewebewülste bilden, zusammenhängen. Die ganze Fruchtknoten- 
höhle ist, wie bei den Hydrocharitaceen üblich, von einem Schleim erfüllt, 
der allerdings nicht so zäh ist und die Untersuchung nicht so stört wie, 
nach den Angaben von R. WyLi1E (1941), der Schleim in den Früchten 
von Vallisneria. 

Die spontanen Bestäubungen, erhalten durch Zusammenpflanzen von 
Klonen beiderlei Geschlechtes in dasselbe Kulturfaß, zeichneten sich, 
wegen der oben erwähnten Selektion der größten Früchte, allgemein 
durch hohe Fertilität aus. 60% der Samenanlagen waren befruchtet. 
Von den 4—6, meist 5 Samenanlagen waren einmal alle 6, zweimal 3, 
einmal 2 und nur zweimal nur eine befruchtet. Die Fertilität war in 
den mit arteigenem Pollen künstlich belegten Blüten wesentlich geringer, 
nur 29,2% der Samenanlagen waren befruchtet. Meist waren nur 4 Sa- 
menanlagen vorhanden, und von diesen wurde häufig nur der Embryosack 
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einer einzigen befruchtet. Die Fertilität dieser künstlich bestäubten 
Blüten dürfte der Fertilität unter natürlichen Bedingungen entsprechen, 
da alle bestäubten Blüten untersucht wurden und keine Selektion 


stattfand. 

Eigenartig waren die Verhältnisse nach Artbastardierung. In früheren 
‘ Untersuchungen (Tabelle 3 und M. ERNST-SCHWARZENBACH 1945a) 
wurde festgestellt, daß aus 44 Bestäubungen von Elodea occidentalis 
mit Pollen von Elodea canadensis 35 Früchte mit 85 Samen hervor- 
gegangen waren, 79,5% der bestäubten Blüten hatten samenhaltige 
Früchte ergeben. Von den 85 Samen hatten 56 gekeimt und von diesen 
waren 24 zu normalen Pflanzen herangewachsen. Die Durchschnittszahl 
der keimfähigen Samen je Blüte war 1,27. 

Zur Beurteilung der Fertilität müssen aber auch die gleichzeitig 
bestäubten, doch dann zu verschiedenen Zeiten fixierten Blüten und 
deren Untersuchungsresultate herangezogen werden, so daß die ganze 
Versuchsserie hier dargestellt sei: 

Im Jahre 1934 wurden im Juli 46 Blüten von E. occidentalis mit Pollen von 
E. canadensis aus dem St. Lorenzstrom belegt. 36 Bestäubungen, die vom 11. bis 
17. Juli ausgeführt wurden, ergaben 29 samenhaltige Früchte (von denen eine 
fixiert wurde), während deren 7 nicht ansetzten. Am 23. Juli wurden weitere 
10 Blüten von E. occidentalis mit Pollen von E. canadensis belegt. Davon wurden 
5 nach nur 24 Std und weitere 5 nach 3 Tagen fixiert. In den nach 24 Std fixierten 
enthielt eine Blüte keine Pollenschläuche in der Fruchtknotenhöhle, wohl aber 
die 4 anderen, die mit einer Ausnahme auch ‚Zysten‘ enthielten. Die Samen- 
anlagen waren alle nicht befruchtet und die Embryosäcke in ihrer Entwicklung 
zum Teil zurückgeblieben. Die 5 nach 3 Tagen fixierten Blüten zeigten in ihren 
Fruchtknotenhöhlen weder Pollenschläuche, noch „Zysten“, noch befruchtete 
Embryosäcke. Daß es sich bei den untersuchten Blüten trotzdem nicht um In- 
kompatibilität handeln kann, zeigt der Erfolg der kurz vorher ausgeführten gleichen 
Bestäubungen, die zu den 29 samenhaltigen Früchten geführt hatten. Möglicher- 
weise könnte das am 24. und 25. Juli regnerische Wetter die Befruchtung der 10 
am 23. Juli bestäubten Blüten gestört haben, doch haben 10 am selben Tage mit 
arteigenem Pollen belegte Blüten von E. canadensis, 3 Tage nach der Bestäubung 
fixiert, in 3 Blüten Samenanlagen mit befruchteten Embryosäcken ergeben, wurden 
also vom Wetter in der Befruchtung nicht gestört. Am 19. Juli 1935 wurden wieder- 
um 12 Blüten von E. occidentalis mit Pollen von E. canadensis belegt und davon 4 
nach 24 Std fixiert. Deren 3 enthielten Pollenschläuche und „Zysten“ in den 
Fruchtknotenhöhlen, aber keine einzige Samenanlage war befruchtet. Von den 
übrigen 8 Blüten hat in der Folge eine keine Frucht angesetzt, die anderen 7 
ergaben Früchte mit 1—4 Samen, doch haben diese nicht gekeimt oder sind kurz 
nach der Keimung gestorben. 

Die bestäubten Blüten schon nach 24 Std zu fixieren, ist eigentlich etwas zu 
früh um allgemein Befruchtungsstadien zu finden. Da aber nach dieser Zeit in 
den Jahren 1934 und 1935 fixierte Blüten in der Fruchtknotenhöhle schon ‚Zysten‘ 
enthielten und die erst 3 Tage nach der Bestäubung fixierten Blüten auch keine 
Befruchtungen zeigten, ist das Fehlen von Befruchtungen nicht auf zu frühes 
Fixieren zurückzuführen, sondern es muß eine Störung der Fertilität vorliegen. 
Solche unabgeklärte Störungen finden sich aber auch bei arteigenen Bestäubungen: 
von 3 im Jahre 1933 künstlich mit arteigenem Pollen belegten und nach 24 Std 
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fixierten Blüten enthielten deren 2 je 5 Samenanlagen mit unreifen, 2- oder 4ker- 
nigen Embryosäcken, aber in den Fruchtknotenhöhlen Pollenschläuche bis zur 
Basis und „Zysten“. In der 3. Blüte waren von 5 Samenanlagen eine befruchtet, 
eine hatte einen ausgereiften, aber nicht befruchteten Embryosack, die anderen 
3 Samenanlagen hatten nur 2—4kernige Embryosäcke. 

Im Gynaeceum von Elodea canadensis konnte eine Reihenfolge in 
der Reife und in der Befruchtung der Samenanlagen, die bei E.ocei- 
dentalis so auffällig war, nicht mehr festgestellt werden. Die meist nur 
3 Samenanlagen standen so dicht .beieinander am Grunde der Frucht- 
knotenhöhle, daß es oft schwer festzustellen war, welche als untere und 
welche als obere zu bezeichnen seien. In manchen Fällen wurden aber 
auch ganz deutlich die apikal gelegenen Samenanlagen zuerst befruchtet. 
Ein Stehenbleiben der Embryosäcke auf einem frühen Entwicklungs- 
stadium, wie es bei E. occidentalis so oft in den oberen Samenanlagen 
beobachtet wurde, konnte nur selten festgestellt werden. Daß die beiden, 
für E. occidentalis typischen Erscheinungen, die Bevorzugung der basal 
gelegenen und die stagnierende Entwicklung der apikal gelegenen Samen- 
anlagen, bei E. canadensis so stark zurücktreten, dürfte darauf zurück- 
zuführen sein, daß die bei E. occidentalis begonnene Rückbildung der 
Samenanlagen bei E.canadensis so weit fortgeschritten ist, daß die 
obersten Samenanlagen überhaupt nicht mehr angelegt werden. Es 
zeigt sich dies auch darin, daß von den 79 Samenanlagen in erfolgreich 
bestäubten Blüten von E. occidentalis (Tabelle 2) deren 23, d.h. 29,2% 
befruchtet wurden, während bei E.canadensis nach Tabelle 2 von = 
104 Samenanlagen deren 49, d.h. 47,1% befruchtet wurden. Von den 
nicht befruchteten Samenanlagen enthielten bei E. occidentalis ungefähr 
1/, (11 von 56), bei E. canadensis etwa ®/, (24 von 55) voll entwickelte 
reife 8kernige Embryosäcke, d.h. bei E. occidentalis waren etwa */, und 
bei E. canadensis nur ungefähr */, der nicht befruchteten Samenanlagen 
steril oder auf einem frühen Entwicklungsstadium stehengeblieben. 

Leichte Unterschiede zwischen beiden Arten bestehen auch in der 
Ausprägung eines schleimabsondernden Epithels auf der Innenseite der 
Karpelle. Während diese bei E. occidentalis meist auf die Plazenta 
um die Ansatzstellen der Samenanlagen beschränkt ist, ziehen bei 
E. canadensis wesentlich häufiger längere schmale Streifen solcher drü- 
siger Zellen von der Basis der Fruchtknotenhöhle aus hinauf bis in die 
basalen Teile des Griffelgewebes hinein. Es konnte aber nie beobachtet 
werden, daß Pollenschläuche diesen Zellreihen entlang wachsen, sie 
liegen immer frei in der Fruchtknotenhöhle, die vom schleimigen Sekret 
dieser Zellen erfüllt ist. x 

Wie bei EZ. occidentalis wurden auch bei EZ. canadensis von den be- 
stäubten Blüten nur die weiter untersucht, die Pollenschläuche im Innern 
der Fruchtknoten aufwiesen, also solche, die sicher bestäubt worden 








562 M. ERNST-SCHWARZENBACH: 


waren und bei denen sich Sterilitätsfaktoren also nicht schon auf der 
Narbe oder im Griffel auswirken konnten. Wenn sich schon Pollen- 
schlauche in der Fruchtknotenhöhle befinden, ist es sehr selten, daß 
keine Samenanlagen befruchtet wurden. Ich konnte es nur 4mal fest- 
stellen, und zwar bei arteigener Bestäubung. Zweimal waren alle 3 Sa- 
menanlagen degeneriert, die beiden anderen Male waren 2—3 Tage seit 
der Bestäubung verstrichen und scheinbar nicht degenerierte Samen- 
anlagen vorhanden, so daß die Ursache der Sterilität noch nicht ab- 
geklärt ist. 

Sehr erfolgreich waren die Artbastardierungen von E. canadensis mit 
Pollen von E. occidentalis, die in den Jahren 1945 und 1950 durchgeführt 


Tabelle 3. Aufzucht von Bastardpflanzen. 





| Früchte za 
dite Zahl der décbte Zahl der | je er- ol pen 
Blüten Früchte | Bjüten | Samen | jh ES ne 
| 








E. canadensis 2 x 62 
E. occidenialis 3 
E. occidentalis? x | 

pen Dos 44 | 35 | 705 8 





2,43 24 0,69 











37 | 596 | 62 | 167 | 45 | 1,2 
| 
| 


wurden. Neun von 15, d.h. 60% der bestäubten Blüten zeigten zum 
mindesten Pollenschläuche in ihren Fruchtknotenhöhlen, meist aber 
schon mehrzellige Embryonen. Von den 31 Samenanlagen dieser Früchte 
waren 20, d.h. 64,5% befruchtet worden, nur 4 Embryosäcke waren 
reif, 8kernig, aber nicht befruchtet und nur weitere 7 degeneriert ohne 
befruchtet worden zu sein. Diese gute Fertilität steht in Übereinstimmung 
mit den Resultaten, welche frühere Bastardierungen (M. ERNST-SCHWAR- 
ZENBACH 1945a) und die Heranzucht von Nachkommenschaften aus den 
gewonnenen Samen ergeben hatten. 

Immerhin war damals die Fertilität der Kreuzung E. occidentalis 2 x 
E.canadensis 3 größer als die reziproke. Diese Unterschiede dürften 
aber auf Zufälle, wie sie bei Freilandversuchen ja immer vorkommen, 
zurückzuführen sein, wie dies schon zur Erklärung der Sterilität der 
untersuchten Kreuzbestäubungen E. occ. 9 x E. can. $ ausgeführt 
wurde. Dies um so mehr, als die Zahl der aus den oben genannten Samen 
gewonnenen Pflanzen aus der Kreuzung E.can. 2 x E.occ. 4 mit 45, 
d.h. 1,22 je Frucht sehr viel höher ist, als aus der Kreuzung E. occ. 2 x 
E.can. $ mit 24, d.h. 0,69 Pflanzen je Frucht. Demnach war aus der 
Kreuzung E.occ. 2 x E.can. 3 eine größere Zahl von Samen nicht 
keimfähig als aus der reziproken Kreuzung E.can. 2 x E.occ. $. Die 
Sterilität aus der erstgenannten Verbindung hat sich also erst später 
nach der Samenbildung gezeigt. 
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Diese Störungen im Verlauf der späteren Entwicklung der aus Ba- 
stardierung gewonnenen Samen konnten aus Materialmangel noch nicht 
näher untersucht werden. Aus den Samenkeimungsversuchen ist vor- 
erst nur zu sehen, daß die Keimfähigkeit der Samen aus arteigener 
Bestäubung ähnlich ist derjenigen aus artfremder Bestäubung. Sie 
beträgt nach Tabelle 4 65—87%. 


Tabelle 4. Keimfähigkeit der Samen aus arteigener und artfremder 











Bestäubung. 
Zahl der | Davon haben 
Samen | gekeimt 
E: canadensis (St. Lorenzstrom) | 
CORRE eee Pee ee | 26 18 = 69,23% 
E. occidentalis, geselbstet . . . . . . . 27 19 = 70,37 % 
E. canadensis x E.occidentalis . . . . . 62 54 —87,10% 
E. occidentalis x E. canadensis. . . . . | 85 56 = 65,88% 


Die Keimlinge aus arteigener Bestäubung wurden aus Platzmangel 
nicht weitergezogen, wohl aber die .aus Bastardierung gewonnenen 
(Tabelle 3). An diesen zeigte es sich, daß die Vitalität der Keimpflanzen 
sehr gering ist und bis jetzt auch durch künstliche Beleuchtung nachts 
nicht gesteigert werden konnte. Nur sehr wenig Samen haben Pflanzen 
ergeben, deren Klone ein kräftiges vegetatives Wachstuia zeigten. Die 
Zahl der Bastarde, die dann noch zur Blüte gelangt. sind, hat im Lauf 
der Jahre zugenommen, doch ist ihre Blütenbildung von Jahr zu Jahr 
so unregelmäßig, und meist so spärlich, daß Rückkreuzungen und Ana- 
lysen sehr erschwert wurden. Bis zum Jahre 1944 hatten von den 85 
Samen aus Kreuzungen von E.occ. 2 x E.can. 3 56 gekeimt, aber nur 
24 normale Pflanzen ergeben, von denen nur 3 im Jahre 1945 noch 
lebten und auch heute noch am Leben sind. Von diesen hat eine erst 
15 Jahre nach der Samenernte 9 geblüht, während die beiden anderen 
noch nie Blüten erzeugt haben. Von den 62 Samen der Kreuzung 
E.can. 2 x E.occ. & haben 54 gekeimt und 45 Pflanzen ergeben, von 
denen 1945 noch 5, Ende 1950 noch 4 am Leben waren. Von diesen 
haben bis jetzt 3 geblüht, 2 $ erstmals 15 Jahre nach der Samenernte 
und eine 9, erstmals 9 Jahre näch der Samenernte, die 4. Pflanze hat 
noch nicht geblüht. 


6. Das Verhalten der Pollenschläuche in den Fruchtknoten. 

Die Hemmungen, welche der wachsende Pollenschlauch in der Frucht- 
knotenhöhle erfährt, finden in der Bildung von Schlingen und Knäueln, 
doch häufiger ,,Zysten“ ihren Ausdruck. Diese kugeligen bis ellipsoiden 


oder birnförmigen Anschwellungen der Pollenschlauchenden (Abb. 5b), 
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die schon Wy ik 1904 für Elodea und 1923 für Vallisneria beschrieben 
hat, enthalten im kontrahierten Plasma des Schlauches die Sperma- 
zellen und den vegetativen Kern des Pollens, die bei geeigneter Färbung 
sichtbar werden. Oft scheinen sie, besonders der vegetative Kern, schon 


4. Or 
ce 


Abb. 5a—c. a und b Pollen- 
schläuche von E. canadensis im 
Fruchtknotenraum von E. occi- 
dentalis. a Die Spitze des Pollen- 
schlauches ist angeschwollen, ge- 
nerative Zellen und vegetativer 
Kern liegen noch im normalen 
Teil des Schlauches. b Der Inhalt. 
des Schlauches hat sich in das an- 
geschwollene Schlauchende zu- 
sammengezogen und bildet, von 
der Membran des Schlauches zu- 
sammengehalten, eine sog.Zyste. 
c Ein Pollenschlauch von E.cana- 
densis ist bis zur Mikropyle einer 
degenerierten Samenanlage der- 
selben Art vorgedrungen und hat 
dort keine ‚Zyste‘‘ gebildet, 
sondern ist geplatzt und hat 
sich zu einer länglich unregel- 
inäßigen, nicht mehr von der 


h 





P umge- 
benen Masse gestaut. Der Kern 
der einen generativen Zelle ist 
offenbar beim Schneiden aus 
der Plasmamasse herausgerissen 
worden. Die andere generative 
Zelle und der vegetative Kern 
liegen im Plasma. 
a und b Vergr. 190:1, c 135:1. 


in Degeneration begriffen. Es handelt sich 
offensichtlich um Pollenschläuche, die nicht 
weitergewachsen sind und ihr Wachstum mit 
einer kugeligen bis birnförmigen Anschwel- 
lung abgeschlossen haben, ohne daß die 
Pollenschlauchmembran geplatzt wäre. Ein 
frühes Stadium, in dem das Schlauchende 
bereits angeschwollen ist, die Zellen und 
Kerne aber noch nicht hineingewandert 
sind, zeigt Abb. 5a. Es sollte versucht 
werden, eine gewisse Gesetzmäßigkeit im 
Auftreten dieser „Zysten“ festzustellen. Sie 
entstehen sowohl bei arteigener als auch bei 
artfremder Bestäubung. Bei Bestäubung mit 
artfremdem Pollen entstanden sie nur da, 
wo keine Befruchtung zustande kam, d.h. 
bei der Bestäubung von E. occidentalis mit 
Pollen von E. canadensis. Hier waren sie 
recht zahlreich, fehlten aber vollständig in 
der reziproken Kreuzung, die viele Befruch- 
tungen ergab. Die ,,Zysten‘‘bildung steht 
damit offensichtlich in Beziehung zum Nicht- 
zustandekommen einer Befruchtung. Und 
da die ,,Zyste“ erst in der Fruchtknoten- 
höhle entsteht — auf der Narbe und im 
Griffelgewebe werden sie nie gefunden — 
dürften es wohl von den Samenanlagen bzw. 
Embryosäcken ausgehende Einflüsse sein, 
welche das Weiterwachsen der Pollen- 
schläuche verhindern und offenbar ziemlich 
rasch wirken, so daß sich der wachsende 


Schlauch staut. Weniger kräftig ist wohl die Einwirkung dort, wo sich 
Schläuche nur hin und her winden und nicht anschwellen. Die „Zysten“- 
bildung dürfte wohl so ausgelegt werden, daß nicht nur ein Stoff, 
der die Schläuche chemotropisch anziehen sollte, fehlt, sondern daß 
ein Hemmungsstoff gebildet wird. Weniger wahrscheinlich ist ein in 
den Pollenschläuchen selbst liegender Hemmungsfaktor, da in den 
Pollenkeimungsversuchen im hängenden Tropfen nie ,,Zysten‘ be- 


obachtet wurden. 
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Auch bei Bestäubungen mit arteigenem Pollen traten ,,Zysten“, 
sowohl bei E. occidentalis als bei E. canadensis hauptsächlich dann auf, 
wenn relativ wenige oder keine Samenanlagen: befruchtet worden waren. 
Sehr selten waren sie in den stark fertilen spontanen Bestäubungen von 
E. occidentalis. Die Zysten entstehen somit nicht erst dann, wenn alle 
Samenanlagen schon ‚‚besetzt‘‘ sind. Denn von 7 Früchten, in denen 
alle Samenanlagen befruchtet wurden, enthielten nur deren 2 einige 
Zysten. 

Statt frei in der Fruchtknotenhöhle eine ,,Zyste‘‘ zu bilden, kann 
der Pollenschlauch auch direkt vor der Mikropyle anschwellen: In 
Abb. 5c ist eine der 3 Samenanlagen aus einer Frucht von E. canadensis 
dargestellt, die 24 Std nach ihrer Bestäubung mit arteigenem Pollen 
fixiert worden ist. Die Basis des Griffelkanals ist von Pollenschläuchen 
erfüllt, zudem wachsen solche durch die ganze Fruchtknotenhöhle bis 
ganz zu ihrer Basis herab. Im oberen Teil der Höhle haben sie mehrere 
Zysten gebildet, im unteren Teil wirre Knäuel gewundener Schläuche. 
Die sehr rasch gewachsenen Pollenschläuche, die offenbar auf der Narbe 
und im Griffelgewebe keinen Hemmungen begegnet sind, kamen in eine 
Fruchtknotenhöhle, deren Samenanlagen alle degenerierte Embryosäcke 
enthielten. Die zuoberst gelegene Samenanlage ist schon vor der Bil- 
dung des Embryosackes degeneriert, an der zweitobersten kann man 
zwar schon 8 Kerne erkennen, aber der Embryosack ist noch nicht in 
seine typischen Kerne und Zellen differenziert. Diese beiden Samen- 
anlagen vermochten keine Schläuche anzuziehen. Vor der dritten, der 
abgebildeten Samenanlage, hat sich das Ende eines Pollenschlauches 
vor der Mikropyle gestaut. Vegetativer Kern und Spermazellen, deren 
eine wohl beim Schneiden aus dem Plasma herausgerissen wurde, sind 
sichtbar, das Pollenschlauchplasma aber nicht zu einer ,,Zyste“‘ abge- 
rundet, denn die Schlauchmembran ist geplatzt und das Plasma aus- 
getreten. Dieser Schlauch wurde offenbar von dem erst in einem späteren 
Entwicklungsstadium degenerierten Embryosack beeinflußt, denn im 
Embryosack dieser untersten Samenanlage sind Synergiden, Eizelle, 
Polkerne und Antipoden noch deutlich erkennbar, aber von dunkel ge 
färbtem Zellinhalt, dem Merkmal der Degeneration, umgeben. Diese 
ausgereifte Samenanlage vermochte offenbar noch einen Pollenschlauch 
anzulocken, der aber vor der Mikropyle sein Wachstum eingestellt hat 
und geplatzt ist. 

Den Zysten von Elodea ähnliche Abnormitäten des Pollenschlauches 
haben P. BRANSCHEIDT (1930), A. OSTERWALDER (1910) und E. R. SEARS 
(1937) beschrieben. BRANSCHEIDT schildert bei Vitis vinifera und bei 
Paeonia spec. (S. 380) „daß die Schläuche zunächst glattes Wachstum 
zeigen, dann aber an der Spitze kugelig anschwellen und meist ihr Wachs- 
tum einstellen‘; ferner: ‚Der Durchmesser dieser Blasenbildungen 
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erreicht mitunter das 3—10fache des Pollenkorns“. An seinen Objekten 
beobachtet er sie allerdings im Griffel und nicht wie wir in der Frucht- 
knotenhöhle. OSTERWALDER schreibt nur von keulenförmigen Anschwel- 
lungen der Pollenschläuche im Griffel nach Selbstbestäubungen von 
Birnen- und Apfelsorten, ohne Abbildungen zu geben. Eine etwas ähn- 
liche Erscheinung zeigt SEARS auf seiner Tafel I, Fig. 3, doch handelt 
es sich hier um’ einen Pollenschlauch von Brassica oleracea var. italica, 
der als Zeichen der Inkompatibilität auf der Narbe platzt. 


Die Besonderheit der Elodea-,,Zysten“ liegt darin, daß sie weder auf 
der Narbe noch im Griffelgewebe, sondern im Innern der Fruchtknoten- 
höhle entstehen und zwar nicht erst in nächster Nähe der Samenanlagen. 
Die ,,Zysten“‘bildung ist somit eine nicht häufig beschriebene und noch 
nicht abgeklärte Erscheinung. Ob der Ausdruck ,,Zyste“ zutreffend ist, 
dürfte bezweifelt werden, da essich ja nicht um ein durch eine besonders 
dicke Membran abgekapseltes Organ handelt. Warum die einen Schläuche 
„Zysten‘‘ bilden, die anderen nicht und im einen Falle viele, im anderen 
keine ‚Zysten‘ gebildet werden, ist noch problematisch. Auf jeden Fall. 
scheint die ,,Zysten‘‘bildung bei Bastardierung häufiger als bei art- 
eigener Bestäubung, obschon die Fertilität der Kreuzbestäubungen nicht 
wesentlich geringer ist als die der Selbstbestäubungen. 

Weitere Hemmungen des Pollenschlauchwachstums zeigen folgende Beispiele: 
In einer Blüte von E. occidentalis, die 4 Samenanlagen enthielt, waren deren 3 
degeneriert. In der 4., die durchaus normal aussah, war ein Pollenschlauch wohl 
in die Mikropyle eingedrungen, statt aber an deren Basis durch die an die Mikro- 
pyle angrenzenden Schichten des Nuzellus hindurch zu wachsen um zu den Syn- 
ergiden zu gelangen, war « er Schlauch zwischen Nuzellus und innerem Integument 
seitlich ein ‘Stück weit um den Nuzellus herumgewachsen. Der Pollenschlauch 
wurde in diesem Falle erst vor seinem Eintritt in den Nuzellus gehemmt. Aus 
Richtung vom Halsteil her war zudem noch ein zweiter Pollenschlauch bis zum 
Rand des äußeren Integumentes herabgedrungen. 

Bei E.canadensis fand sich eine Samenanlage, in welche mehr als ein Pollen- 
schlauch eingedrungen waren, wie dies auch WYLIE (1904) beobachtet hat. Der 
eine scheint durch die Mikropyle in die eine Synergide eingedrungen zu sein, der 
andere ist zwischen innerem Integument und Nuzellus erst ein Stück herab- 
gewachsen, dann ‘in weitem Bogeri um den Nuzellusscheitel herum auf dessen 
andere Seite und von dort wieder in die Mikropyle hineingewachsen. Da es 
nicht möglich war, die beiden gewundenen Schläuche in der Mikropyle streng 
auseinanderzuhalten, könnten die Verhältnisse auch so liegen, daß der längere 
Schlauch nach seinem Umweg in die Synergide eingedrungen ist, während der 
andere Schlauch in der Mikropyle blieb. 

Die Fertilität der beiden Elodea-Arten hängt somit in hohem Maße 
von ihren Samenanlagen bzw. Embryosäcken ab. Weitaus der größte 
Teil der nicht zur Befruchtung gekommenen Embryosäcke dürfte de- 
generiert sein, doch ist diese Degeneration morphologisch oft nicht 
leicht festzustellen. Degeneration kann ganz allgemein in verschiedenen 
Entwicklungsstadien, erfolgen: 1. sehr früh, bevor sich der Embryosack 
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fertig entwickelt hat, so daß er auf dem 1—4kernigen Stadium der 
Makrospore stehen bleibt, eventuell schon vor der Bildung der Makro- 
spore, 2. nachdem sich ein 8kerniger Embryosack gebildet hat, 3. erst 
nach der Befruchtung. 


Man erkennt die Degeneration manchmal an den unklaren Kern- 
konturen oder daran, daß der Inhalt der Embryosackkerne homogen 
und ohne irgendwelche Struktur ist, im Gegensatz zu den anderen Kernen 
der Samenanlagen. Hauptsächlich aber erkennt man sie an den dunkel 
gefärbten Schlieren von degeneriertem Zellinhalt am Rande des Embryo- 
sackes. Dabei kann es vorkommen, daß sich die Nuzelluszellen ver- 
größern. Wenn aber die Degeneration auf einem Stagnieren in der 
Entwicklung der Embryosäcke beruht, bleibt die ganze Samenanlage 
auf der dem unentwickelten Stadium entsprechenden Größe, was sich 
auch darin äußern kann, daß die Integumente unausgewachsen bleiben. 

Ein eigenartiges Degenerationsprodukt ist ein Embryosack in dem neben einer 
Zelle 4 freie Kerne von abnormer Struktur liegen. Das Chromatin ist zu einem 
wandständigen Klumpen zusammengeballt, die Kernmembran ist sehr stark aus- 
geprägt. Durch die Mikropyle wächst ein Pollenschlauch, der sich vorher mehr- 
mals gewunden hat. Der Größe der Samenanlage nach, kann es sich nicht um 
einen 4kernigen Embryosack handeln. Auch trägt der Embryosack am Scheitel 
neben der abgegrenzten Zelle eine stark gefärbte Masse, die sehr wohl aus 
degenerierten Synergiden bestehen könnte. Das Bild erweckt den Eindruck, 
als ob ein 8kerniger Embryosack eine eigenartige Rückbildung erfahren hätte. 
Da die Erscheinung nur einmal beobachtet wurde, konnte sie noch nicht ab- 
geklärt werden. 

Degenerationen ’nach der Befruchtung konnten bisher nicht beob- 
achtet werden. Die Endospermbildung scheint durchwegs ungehemmt 
vor sich zu gehen und soll in einer nächsten Arbeit beschrieben werden. 
Auch an den Embryonen waren, trotz ihrer in Keimungsversuchen fest- 
gestellten geringen Keimfähigkeit, keine Degenerationserscheinungen zu 
sehen. 

Die näher beschriebenen Beispiele dürften wohl die Ansicht bestärken, 
daß die häufigsten Hemmungen, welche die partielle Sterilität von 
Elodea bedingen, von den Embryosäcken ausgehen. Die Stoffe, welche 
die Keimung der Pollenkörner auslösen, sind offenbar von denjenigen, 
welche die Samenanlagen ausscheiden, unabhängig. Wenn der Pollen 
einmal gekeimt hat und auf dem Grunde der Narbenäste wächst, scheint 
er auf keine neuen Widerstände zu stoßen. Wenn auch das Wachstum 
der Pollenschläuche im Griffelgewebe noch nicht- abschließend unter- 
sucht ist, so scheint doch jetzt schon wahrscheinlich, daß ihm auch hier 
keinerlei bedeutende Hemmungen entgegenstehen. Wesentliche Hem- 
mungen scheinen erst in der Fruchtknotenhöhle wieder wirksam zu 
werden. Zum Teil ist es die sichtbare Degeneration der Embryosäcke, 
welche das Weiterwachsen hemmt, zum Teil sind es wohl unsichtbare 
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Degenerationen und physiologische Zustände, welche sowohl nach art- 
eigener als nach artfremder Bestäubung, statt zur Befruchtung zu 
führen, eine Abrundung der Pollenschläuche zu den sog. Zysten bewirken. 


Zusammenfassung. 

STRASBURGERs Versuche, die Pollentetraden von Elodea genetisch zu 
analysieren sind, wie meine eigenen Vorversuche, an der geringen Zahl 
der erhaltenen Samen gescheitert. Seither ist von anderen Autoren 
mehrfach vermutet worden, daß eine partielle Sterilität der Pollenkörner 
dies Versagen erkläre. Zur Feststellung der Ursachen der geringen 
Fertilität von 2 Elodea-Arten ist nun nicht nur der Pollen, sondern 
auch der weibliche Gametophyt untersucht und der Verlauf des Pollen- 
schlauchwachstums studiert worden. 

Die 4 im Tetradenverband verbleibenden Pollenkörner von Elodea 
canadensis und occidentalis zeigen keinerlei Unterschiede in ihrer Mor- 
phologie und Entwicklungsgeschichte. Daß meist nur 1—2 Pollenkörner 
derselben Tetrade auf den Narben keimen, beruht darauf, daß bei spon- 
taner Bestäubung meist nur 1—2 Pollenkörner mit den Narbenpapillen 
in Berührung kommen. Nur solche Pollenkörner, welche Narbenpapillen 
berühren, gelangen zur Keimung. Wenn alle 4 Pollenkörner derselben 
Tetrade diese Bedingung erfüllen, vermögen auch alle 4 zu keimen. 
Die Keimung jedes einzelnen Pollenkornes ist somit rein physiologisch 
und nicht genetisch oder zytologisch bedingt. 

Die geringe Fertilität der beiden Elodea-Arten, die bei arteigener 
wie bei artfremder Bestäubung nicht wesentlich. verschieden ist, dürfte 
daher nur zum kleineren Teil auf die besondere Beschaffenheit ihres 
Pollens, sein Verbleiben im Tetradenverband und die dadurch oft ver- 
hinderte Berührung eines Teiles der Pollenkörner mit den Narben- 
papillen zurückzuführen sein. In Anbetracht der geringen Zahl von 
Samenanlagen dürfte die Zahl der auf die Narben gelangenden und die 
Papillen berührenden Pollenkörner meist groß genug sein, um die Be- 
fruchtung aller befruchtungsfähigen Samenanlagen zu gewährleisten. 

Die geringe Fertilität der beiden Arten beruht in erster Linie auf 
der geringen Zahl, im weiteren auf der häufigen Degeneration eines Teiles 
der Samenanlagen. Die größere Zahl der Samenanlagen von E. occi- 
dentalis wird durch eine prozentual höhere Zahl von degenerierten 
Samenanlagen und eine geringere Keimfähigkeit der Samen zum Teil 
kompensiert. Außer offensichtlicher Degeneration der Samenanlagen 
in verschiedenen, oft sehr frühen Stadien ihrer Entwicklung, meist vor 
der Befruchtung, dürften auch scheinbar normale Samenanlagen un- 
befruchtet bleiben, weil von ihnen Hemmungen ausgehen, die zur Bil- 
dung von kugeligen Anschwellungen der Pollenschläuche (,,Zysten‘) 
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führen. Die Natur dieser Hemmungen, die sowohl in inter- wie in intra- 
spezifischen Bestäubungen wirken, und die Ursachen, welche zur Degene- 
ration und zur Bildung von Hemmungsstoffen führen, konnten noch 
nicht abgeklärt werden. Das gleiche gilt von der weiteren starken 
Hemmung der Fertilität, welche darin besteht, daß relativ wenig Samen 
keimten und von den gekeimten Samen nur sehr wenige sich zu normalen 
kräftigen und blühenden Pflanzen entwickelten. 
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TAGESPERIODISCHE WACHSTUMS- UND TURGOR- 
SCHWANKUNGEN AN GEWEBEKULTUREN. 


Von 
WILHELM ENDERLE. 
Mit 11 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 23. April 1951.) 


I. Einleitung. 

Die Aufgabe dieser Arbeit ist es, festzustellen, ob eine endogene 
Tagesrhythmik auch noch in isolierten Geweben ablaufen kann. Das 
soll durch Wachstums- und Turgormessungen an Karottengewebe 
untersucht werden. 

An isolierten Organen hat WHITE schon im Jahre 1938 tagesperiodische Schwan- 
kungen in der Abgabe des Blutungssaftes beobachten können. KANDLER berichtete 
in neuester Zeit (1951) über eine Wachstumsrhythmik bei in vitro kultivierten 
Maiswurzeln, nachdem die Ergebnisse der vorliegenden Arbeit schon kurz ver- 
öffentlicht worden waren (BUNNING und ENDERLE). 

Die Feststellung einer endogenen Rhythmik an noch kleineren Ein- 
heiten als den Organen ist deshalb wichtig, weil sie zeigen kann, ob die 
Periodizität erst durch das Zusammenwirken mehrerer Gewebe zu- 
stande kommt, oder ob sie unabhängig von solchen Korrelationen be- 
stehen kann. Wenn letzteres der Fall sein sollte, so können trotzdem 
Unterschiede zu den beobachteten Rhythmen bei Organen oder ganzen 
Pfianzen auftreten, da ja die Nachbargewebe einen vorhandenen Rhyth- 
mus auch stören oder gar aufheben könnten. Weiterhin soll in dieser 
Arbeit untersucht werden, in welcher Stärke sich endogene und äußere 
Faktoren beim Zustandekommen der Rhythmik beteiligen. Denn in 
letzter Zeit wurden wieder Rhythmen bekannt, die sich in dieser Hin- 
sicht stark voneinander unterscheiden. So ist die von M. HEIMANN 
(1950) untersuchte Guttationsrhythmik stärker von den Außenfaktoren 
abhängig als die lange bekannte Rhythmik der Blattbewegungen bei 
Phaseolus multiflorus (vgl. FLüseL und dort zitierte Literatur). 


II. Methodik. 
a) Herstellung der Gewebekulturen. 

Bei der Herstellung der Gewebekulturen hielt ich mich im großen 
und ganzen an die Arbeitsmethode von GAUTHERET. Nur in manchen 
weniger wichtigen Punkten wurde davon abgewichen, hauptsächlich 
dort, wo mir nicht die nötigen Mittel und Einrichtungen zur Verfügung 
standen Als Ausgangsmaterial dienten Rüben von Daucus carota. 
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Als Nährboden wurde eine Knopsche Nährlösung in !/sfacher Konzentration 
verwendet, die mit einer Spurensalzlösung (modifizierte BERTHELOTsche Lösung) 
versetzt war und einige organische Stoffe enthielt: H,O bidest. 1000 cm*, Ca(NO,), 
0,50 g, KNO, 0,125 g, MgSO, 0,125 g, KH,PO, 0,125 g, modifizierte BERTHELOT- 
sche Lösung 10 Tropfen, Agar-Agar 13g, Saccharose 30g, Cysteinchlorhydrat 
0,01 g, Aneurin (Vitamin B,) 0,001 g, B-Indolylessigsäure 0,00001 g. 

Modifizierte BERTHELOTsche Lösung: H,O 1000 cm*, FeSO, 50g, MnSO, 2g, 
KJ 0,5 g, NiCL, 0,05 g, CoCl, 0,05 g, TiOSO, 0,20 g, ZnSO, 0,10 g, CuSO, 0,05 g, 
BeSO, 0,10 g, Borsäure 0,05 g, H,SO, (66° Baumé) 1 cm? (66° Baumé entsprechen 
einem spezifischen Gewicht von 1,841 bei 15°). 


Die abfiltrierte Lösung wurde meist in große Reagensgläser (aus Jena-Glas, 
Öffnungsweite 20—24 mm) bis auf !/, abgefüllt. Diese wurden am nächsten und 
übernächsten Tag bei 100° je 30 min lang im Autoklaven sterilisiert. 


b) Das Sterilisieren der Karotten und die Explantation 
von kleinen Stückchen. 


Die äußeren Regionen der Mohrrübe wurden mit einer konzen- 
trierten Chlorkalklösung sterilisiert und sorgfältig unter sterilen Be- 
dingungen entfernt. Daraufhin wurden die Organe in kleinere Stücke 
zerschnitten, meist in Scheibchen von 3—5 mm Dicke. Sie wurden 
mit der ursprünglich apikalen Fläche auf den Nährboden gelegt, da in 
ihnen ein polarer Wuchsstofftransport vorhanden ist. Dieser ist jetzt 
vom Nährboden zum Scheibchen gerichtet. Der Nährboden braucht 
bei dieser Explantation nicht alle vorher beschriebenen Stoffe zu ent- 
halten, da diese offenbar noch in genügender Menge in dem Stückchen 
vorhanden sind. So blieben die Spurenelemente, Cystein, Aneurin und 
B-Indolylessigsäure fort; jedoch wurde FeCl, (0,001 g je Liter) zu- 
gesetzt. Zur Erhaltung der Feuchtigkeit wurden die Öffnungen der 
Kulturgefäße, die mit Zellstoffwattestöpseln verschlossen waren, noch 
mit einer doppelten Lage von Aluminiumfolie umhüllt. 


c) Die Entstehung des Kallus und seine Übertragung 
auf einen neuen Nährboden. 


Meist begann schon nach etwa 5 Tagen die Kambiumzone des 
Karottenstückchens zu sprossen. Daraus entwickelte sich allmählich 
ein ringförmiger Wulst, der sich über den ganzen Holzteil ausbreitete. 
Wenn die Stückchen auf diese Weise nach 11/,—2 Monaten voluminöse 
Kalli von 3—5 mm Höhe gebildet hatten, wurde zur ersten Übertragung 
geschritten. Um ein Gewebe zu erreichen, das so homogen wie möglich, 
und reich an meristematischen, sprossungsfähigen Zellen ist, wurde, der 
Vorschrift GAUTHERETs folgend, der Kallus vom differenzierten Mutter- 
gewebe getrennt und in kleinere Stücke zerschnitten. Diese Gewebe- 
stückchen wurden auf einen Nährboden gelegt, der jetzt sämtliche 
oben beschriebene Bestandteile enthielt. 
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Die späteren Übertragungen wurden im Prinzip auf die gleiche 
Weise durchgeführt. Hierbei wurden die abgestorbenen und kranken 
Teile an der Peripherie der Gewebestückchen und die entstandenen 
Wurzeln entfernt. Die Übertragungen wurden alle 1'/,—2 Monate 
vorgenommen. 

GAUTHERET und NOBECOURT pflanzten Gewebesttickchen um, die 
1/10—/20 der Größe der Mutterkultur besaßen. Meine Gewebekulturen 
vergrößerten sich nicht so stark. Die umgepflanzten Stückchen ver- 
mehrten sich auf etwa das Fünffache der Ausgangsgröße. Auch zeigte 
sich bei mir ein sehr unterschiedliches Wachstum der einzelnen Ge- 
webekulturen, was GAUTHERET auch schon beobachtet hat. 


d) Methoden der Wachstumsmessungen an Gewebestückchen. 

Um Wachstumsmessungen in kürzeren Zeitabschnitten durchführen 
zu können, ist es notwendig, Methoden zu finden, die es erlauben, kleine 
Zuwachswerte noch einigermaßen genau zu messen. 

In solehen Fällen dürfte eine gravimetrische Methode immer die 
genaueste sein. Hierbei tauchten jedoch große Schwierigkeiten auf, 
die erst im zweiten Jahr der Arbeit überwunden wurden. Mikroskopische 
Messungen haben gegenüber den gravimetrischen den Vorteil, daß der 
Verlauf des Wachstums durch die Messungen selbst viel weniger ge- 
stört wird. 

Mikroskopische Messung der Flächenänderung. Um möglichst das 
gesamte Volumenwachstum zu erfassen, versuchte ich zunächst, mit 
einem normalen Mikroskop den Flächeninhalt eines Gewebestückchens 
von oben und mit einem Horizontalmikroskop den Flächeninhalt des- 
selben Gewebestückchens von der Seite her zu messen. Beim zweit- 
genannten Messungsschritt ergaben sich jedoch zahlreiche technische 
Schwierigkeiten, die mich zwangen, mich mit der Flächenmessung zu 
begnügen. Die Gewebestückchen befanden sich in einer Kammer, die 
bei schwacher Vergrößerüng unter das Mikroskop gebracht wurde. Die 
Umrisse des Gewebestückchens wurden mit Hilfe eines Zeichenokulars 
abgezeichnet. Später wurde der Flächeninhalt ausplanimetriert. Für 
die Messungen wurde stets Rotlicht verwendet. 

Die Kammer bestand aus einem gewöhnlichen Objektträger, auf 
den ein 6 mm hoher Glasring geklebt war. Der vom Ring umschlossene 
Raum wurde etwa 3 mm hoch mit dem Nährboden angefüllt. Seitlich 
befand sich im Glasring eine kleine Öffnung, die mit einem kleinen 
Wattestopfen verschlossen wurde. Dadurch wurde der Gasaustausch 
des Gewebestückchens mit der Umgebung ermöglicht. 


Bei meiner Meßmethode sehe ich hauptsächlich 2 Fehlerquellen. Die grö- 
Bere liegt in dem Abzeichnen des Umrisses eines Gewebestückchens. War der 
Umriß scharf, so war der mögliche Fehler sicher nicht groß. Aber bei vielen Ge- 
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webestückchen war der Umriß an manchen Stellen etwas verschwommen. Dies 
ließ sich nicht vermeiden, da die beobachteten Gewebestückchen eine Dicke von 
1—2 mm hatten. Dünnere Stückchen zu nehmen, war nicht ratsam, da diese 
wesentlich schlechter wachsen. Weiterhin durfte man während des Versuchs die 
Einstellung des Mikroskops nie ändern; denn dann hätten sich ganz andere Um- 
risse ergeben. Um den hierbei entstehenden Fehler etwas zu verkleinern, habe ich 
den Umriß jedes Gewebestückchens zweimal abgezeichnet und dann den Mittel- 
wert genommen. Öfter wollte ich die Umrisse nicht abzeichnen, da dann die Beob- 
achtungszeit wieder zu lang geworden wäre. 

Die zweite Fehlerquelle liegt beim Ausplanimetrieren der gezeichneten Umrisse. 
Da diese verhältnismäßig groß waren, so dürfte diese Fehlerquelle ziemlich klein sein. 

Um etwas Klarheit über die Größe 
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A Mi 2 Abb. 1. Glaskammer zur Anlage von Kulturen 
auch noch die Gewichtsände- für gravimetrische Messungen. 
rungen zu bestimmen. 

Es kam natürlich nicht in Frage, das Gewebestückchen allein aus 
dem Kulturglas zu nehmen, zu wägen und wieder auf den Nährboden 
zu legen. Hierbei wären die einwirkenden Reize bestimmt zu groß 
gewesen, um ein einigermaßen klares Bild von den normalen Gewichts- 
änderungen zu bekommen. Diese Reize auf ein Minimum herabzusetzen, 
war ein wesentlicher Faktor für das Gelingen dieser Methode. Eine 
weitere wichtige Bedingung war, alle Manipulationen bei den Messungen 
unter peinlichst sterilen Bedingungen auszuführen. Um beiden Forde- 


N) Le 
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"rungen etwas gerecht zu werden, wurden kleine Schälchen konstruiert, 


in die die Gewebestückchen gelegt wurden (Abb. 1). Sie bestanden 
aus einem Glasring, dessen unterer Rand etwas ausgewölbt war. Diese 
untere Seite wurde meist mit einem feinen Organdistöffehen mittels 
eines Seidenfadens verschlossen; einige Male wurde sie auch mit einer 
dünnen Kollodiumhaut bespannt. Am oberen Rand waren entweder 
kleine Löcher eingebohrt oder Häkchen angebracht, um einen dünnen, 
bügelartig gebogenen Kupferdraht aufzunehmen. In das Schälchen 
wurde das Gewebestückchen gelegt. Oben wurde das Schälchen mit 
einer Aluminiumfolie oder Kollodiumhaut zugedeckt, um eine Infektion 
hinauszuzögern. Die Schälchen wurden auf den Nährboden gestellt. 
der sich in ausreichend großen Reagensgläsern befand. 
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Zu jeder Wägung wurden die Schälchen mit einer Pinzette aus den 
Reagensgläsern steril herausgenommen und an den Hebelarm einer 
Torsionswaage (!/, mg genau) gehängt. Um den Hebelarm der Tor- 
sionswaage war ein kleines Gehäuse angebracht, das bei den Wägungen 
verschlossen wurde. Der Hebelarm und das Gehäuse wurden vor den 
Messungen mit absolutem Alkohol desinfiziert. 

Bei den ersten Versuchen glaubte ich, die am Organdistöffehen anhaftende 
Flüssigkeit vor den Wägungen mit Filtrierpapier abtrocknen zu müssen. Durch 
Kontrollversuche mit leeren Schälchen ergab sich, daß die Menge dieser Flüssig- 
keit nur bei den ersten Messungen verschieden, dann aber ziemlich konstant war. 
Bei anderen Vorversuchen wurde das Gewicht der Schälchen mit Gewebestückchen 
vor und nach dem Abtrocknen ermittelt. Außer den ersten Messungen zeigte es 
sich, daß beide Kurven fast gleich verliefen. Deshalb wurde in den meisten 
Versuchen das Gewicht direkt bestimmt, also ohne die Flüssigkeit abzutrocknen. 
Dies hatte den Vorteil, daß die MeBzeiten sich von etwa 6 auf etwa 3 min verkürzten. 
Außerdem kann durch das Abtrocknen ein manueller Fehler entstehen (unterschied - 
lich starkes Abtrocknen). Dann kann das Abtrocknen vielleicht sogar als Reiz auf 
die Gewebestückchen wirken. 

Wie die mikroskopischen Messungen, so wurden auch diese im 
schwachen Rotlicht ausgeführt. Gegenüber den sterilen Kammern, 
die in feuchten Petrischalen lagen, war es hier schwierig, eine Feuchtig- 
keitssättigung zu erzielen. Die Reagensgläser waren wie üblich mit 
einer doppelten Lage von Aluminiumfolie (auf dem Zellstoff) ver- 
schlossen. Außerdem wurden im Thermostaten einige mit Wasser 
gefüllte Petrischalen aufgestellt. Aus Raummangel konnte in dem 
Thermostaten bei den Versuchen kein Thermohygrograph untergebracht 
werden. 


III. Der Verlauf des Flächenwachstums. 
a) 12: I2stündiger Licht-Dunkel-Wechsel!. 


Versuchsbedingungen: Der Versuch Nr. 1 wurde in einem Keller- 
raum ausgeführt, in dem die Temperatur von 19—21° schwankte. Die 
Gewebestückchen waren vor und während des Versuchs dem normalen 
Tageslicht (kein direktes Sonnenlicht) von 7 Uhr morgens bis 19 Uhr 
abends ausgesetzt; die übrige Zeit wurde verdunkelt. 

Am 20.6.49 abends 21 Uhr wurden 16 Gewebestückchen von ehe- 
maligen Kalli in die sterilen Kammern eingepflanzt (also 1. Über- 
tragung). Die Wachstumsmessungen begannen am nächsten Tag um 
143° Uhr und dauerten genau 4 Tage. Es wurde in unterschiedlichen 
Zeitabständen gemessen (zwischen 4 und 7 Std). 

Von den 15 Kulturen (eine wurde infiziert) seien nur die an zweien 
erzielten Ergebnisse näher erläutert. Diese Gewebestückchen besaßen 
sehr scharfe Ränder. Die beiden Zuwachskurven sind in Abb. 2 oben 
aufgezeichnet. Auf der Abszisse ist die Tageszeit und auf der Ordinate 


1 Die Dunkelstunden sind immer unterstrichen. 
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der jeweilige Flächeninhalt in Skalenteilen aufgetragen. Man sieht bei 
beiden Kurven deutlich einen tagesperiodischen Verlauf des Wachs- 
tums. Zwischen 23 und 6 Uhr nimmt die Fläche der Gewebestückchen 
eherabalszu. BeiKultur 
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Treppenpolygone (siehe 
Zeit 


Abb. 2 unten). Diese yp. 2. Versuch Nr. 1 vom 21.—25. 6. 49. Licht-Dunkel- 
sind jedoch wenig an- Wechsel 12: 12stiindig. Mikroskopische Messung. Oben 

: 2 die normalen Zuwachskurven zweier Kulturen, unten die 
schaulich. Deshalb wur- Wachstumsgeschwindigkeitskurven derselben Kulturen. 


den die Mittelpunkte Dunkelperioden schraffiert. 

der einzelnen ‚‚Treppen“ 

miteinander verbunden, so daß einé fortlaufende Kurve zustande 
kommt. (Bildung eines Häufigkeitspolygons aus einem Treppenpolygon, 
vgl. WEBER.) Verläuft die Kurve oberhalb der Abszisse, so zeigt dies 
eine Zunahme des Flächeninhaltes an; verläuft sie unterhalb der 
x-Achse, so bedeutet dies eine Abnahme des Flächeninhaltes. Maxima 
der Geschwindigkeitskurve liegen dort, wo in der normalen Zuwachskurve 
die Steigung am größten ist. Beiden Wachstumsgeschwindigkeitskurven 
sieht man die vorher schon erwähnten Ergebnisse wesentlich deutlicher. 
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Die übrigen 13 Kulturen zeigten einen ähnlichen Kurvenverlauf, 
die Wachstumshemmungen zeigten sich auch bei ihnen zu den genannten 
Tageszeiten. Da die Kurven der 15 Kulturen alle synchron verlaufen, 
so läßt sich von ihnen eine Mittelwertskurve aufzeichnen. In Abb. 3 
ist sie als Wachstumsgeschwindigkeitskurve dargestellt. 

Nach all diesen Kurven verläuft das Wachstum der Gewebestück- 
chen in den einzelnen Tagen etwa folgendermaßen: Nachts gegen 2 Uhr 
findet überhaupt kein Wachstum statt; die Stückchen schrumpfen eher 
etwas zusammen. Am frühen Morgen beginnen sie zu wachsen und er- 
reichen gegen 8 Uhr ihr erstes Wachstumsmaximum. Hernach verringert 
%/sté sich die Wachstumsgeschwin- 

45 digkeit etwa bis gegen 13 Uhr. 




















y 
WHY Von hier ab nimmt das Wachs- 
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Abb. 3. Wie Abb.2, aber Mittelwertskurven  SOBAT negative Werte. 

a rn . — Bei der scheinbar negati- 


ven Wachstumsgeschwindigkeit 
muß es sich natürlich um eine Turgoränderung handeln. Doch sei es 
mir gestattet, vorläufig noch vom Wachstum zu sprechen. Dieser 
Punkt soll später diskutiert werden. 


b) Dauerdunkel nach 12: 12stündigem Licht-Dunkel- Wechsel. 

In 2 Versuchen wurden Kulturen untersucht, die nach 12: 12stün- 
digem Licht-Dunkel-Wechsel in dauernder Dunkelheit standen. Der 
eine Versuch wurde im Juni 1949, der andere im Oktober 1950 durch- 
geführt. Da die Bedingungen nicht ganz gleich waren, möchte ich beide 
Versuche getrennt behandeln. 

Der Versuch Nr. 2 wurde in einem neugebauten Konstantraum aus- 
geführt. Leider schwankte auch hier die Temperatur um + 0,4°. Die 
Temperaturkurve ist deshalb bei jeder Wachstumskurve mit ein- 
gezeichnet. Als Lichtquelle dienten 5 Neonentladungsröhren (15 W), 
die an der Decke des Konstantenraums etwa 1/, m über den Kulturen 
hingen. Die verwendeten Gewebestückchen stammen auch hier von 
ehemaligen Kalli (erste Übertragung). Acht Kulturen, die einem 
12: 12stündigen Licht-Dunkel-Wechsel (von 8 Uhr morgens bis 20 Uhr 
abends hell) ausgesetzt waren, wurden 2 Tage lang unter diesen Be- 
dingungen gemessen. Von hier ab verblieben sie in völliger Dunkelheit. 
Das Wachstum wurde so noch 2 weitere Tage beobachtet. 
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Es seien hier wiederum nur die Kurven von 2 Kulturen angeführt 
(Abb. 4), außerdem eine Mittelwertskurve (Abb. 5) von 6 Kulturen (die 
restlichen 2 waren infiziert). Sie zeigen einen ähnlichen Verlauf wie die 


entsprechenden Kurven des 
Versuchs Nr. 1. Der Rhyth- 
mus wird in der Dunkel- 
heit fortgesetzt. Betrach- 
tet man den Kurvenverlauf 
der ersten 2 Tage, an denen 
also Licht eingewirkt hat, 
so vermißt man vor allem 
die Wachstumshemmung 
um dieMittagszeit: Eskann 
sein, daß sie nicht hervor- 
tritt, weil an ungünstigen 
Zeitpunkten gemessen wor 
den ist. Innerhalb der Zwi- 
schenräume von 5Std kön- 
nen sich ja manche Wachs- 
tumsänderungen  vollzie- 
hen. Bei den Einzelkurven 
sieht man aber, daß am 21. 
und 22.7. eine solche Zwi- 
schenhemmung angedeutet 
ist, und bei der Durch- 
schnittskurve am. 20. 7. 
Kurve Nr. 3 in Abb. 4 
zeigt alle Wachstums- 
minima um dieselbe Zeit: 
ungefähr 1 Uhr nachts. 
Kurve Nr. 2 zeigt am 
1. Tag einige unregelmäßige 
Schwankungen. Diese wur- 
den auch an anderen Kur- 
ven öfters beobachtet. Sie 
dürften wohl auf Wund- 
reize u. dgl. zurückzuführen 
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Abb. 4. Versuch Nr.2 vom 18.—22.7.49. Dauer- 
dunkel nach 12: 12stündigem Licht-Dunkel-Wechsel. 
Mikroskopische Messung. Wachstumsgeschwindig- 
keitskurven zweier Kulturen. Zuwachs bedeutet 
Flächenänderung. 
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Abb. 5. Wie Abb. 4, aber Mittelwertskurve von 


6 Kulturen (Wachstumsgeschwindigkeitskurve). 
Zuwachs bedeutet Flächenänderung. 


sein, die die Gewebestückchen beim Umpflanzen empfangen haben. 


Weiterhin tritt bei Kurve 


2 und der Mittelwertskurve das zweite 


Minimum etwas verfrüht ein, anstatt um 1 Uhr nachts schon um 
20 Uhr abends. Dies dürfte wohl irgendeinem besonderen‘, unbekannten 
Reiz zuzuschreiben sein, dem Kultur Nr. 3 nicht ausgesetzt war. 


Die beiden weiteren Minima folgen jeweils 24 Std später (also auch 














578 WILHELM ENDERLE: 


verfrüht). Dies zeigt, daß, wenn einmal durch irgendeinen Reiz eine 
Verschiebung des normalen Kurvenverlaufs eingetreten ist, diese Phasen- 
verschiebung in dauernder Dunkelheit beibehalten bleibt. Aus der 
Durchschnittskurve ersieht man, daß der Synchronismus der Einzel- 
kurven, der im Licht-Dunkel-Wechsel vorhanden ist, in der Dunkelheit 
mindestens noch 2 Tage in groben Zügen beibehalten wird. 

Da gerade ein Versuch mit diesen Beleuchtungsbedingungen für die 
Erforschung einer eventuell endogenen Wachstumsrhythmik sehr 
wichtig ist, wurde dieser Versuch im Oktober 1950 wiederholt. In dem 
neuen Versuch (Nr. 9) wurde besonders darauf geachtet, daß die Außen- 
‚bedingungen möglichst konstant waren. Er wurde deshalb in einem 
Heräus-Thermostaten ausgeführt, der eine Temperatur von 24 + 0,2° 
anzeigte. Die Temperatur schwankte hierbei nicht tagesperiodisch, 
sondern unregelmäßig. Als Lichtquelle diente eine 60-Watt-Glühlampe, 
die in 40cm Entfernung vom Thermostaten aufgestellt war. Um die 
Wärmestrahlung abzuhalten und das Licht etwas diffus zu machen, 
wurde es durch eine Küvette mit Wasser geschickt. Es sollte bei diesem 
Versuch weiterhin untersucht werden, ob der beobachtete Rhythmus 
auch in länger dauernder Dunkelheit fortgesetzt wird. Für den Versuch 
wurden 6 Gewebestückchen, die. über 1 Jahr alt und in dieser Zeit im 
Konstantraum einem 12 : 12stündigen Licht-Dunkel-Wechsel ausgesetzt 
waren, am 7. 10. in die-sterilen Kammern eingepflanzt. Am 8. 10. um 
7 Uhr wurde mit den mikroskopischen Messungen begonnen. Die Licht- 
perioden am 8. und 9. 10. dauerten diesmal von 6 Uhr morgens bis 
18 Uhr abends. Ab 9.10. abends 18 Uhr verblieben die Kulturen in 
Dunkelheit. Der Versuch erstreckte sich insgesamt über 9 Tage. Je 
Tag wurden 5 Messungen ausgeführt; die Zeitabstände der Messungen 
betrugen also meist 41/,—5 Std. Von den 6 Kulturen wurden im Laufe 
der Messungen 2 infiziert; von den übrigen 4 Kulturen wurden Mittel- 
wertskurven (normale Zuwachs- und Wachstumsgeschwindigkeitskurve) 
gezeichnet (Abb. 6). Man sieht, daß die Ergebnisse des vorigen Ver- 
suchs bestätigt werden. Der Rhythmus dauert in der Dunkelheit fort. 
Bei den Einzelkulturen war er über die gesamte Dauer der Dunkelheit 
deutlich festzustellen; bei den Mittelwertskurven wird er ab 15. 10. 
undeutlich, da von hier ab die Rhythmen der Einzelkulturen nicht mehr 
genau synchron verlaufen. 

Faßt man die Ergebnisse der letzten 3 Versuche zusammen, so er- 
kennt man, daß durch den Licht-Dunkel-Wechsel ein Synchronismus 
der tagesperiodischen Wachstumsschwankungen hergestellt wird. Die 
auffallenden Wachstumsminima kommen in die Nachtzeit zwischen 23 
und 4 Uhr zu liegen. (Es ist noch zu berücksichtigen, daß der Licht- 
beginn bei den 3 Versuchen zeitlich nicht zusammenfällt.) Bringt man 
die Gewebestückchen in dauernde Dunkelheit, so wird der Rhythmus 





= 


Flächeninhalt 


Tagesperiodische Wachstums- und Turgorschwankungen. 579 


mindestens noch 7 Tage fortgesetzt. Auch der synchrone Verlauf der 
Einzelkurven dauert in der Dunkelheit einige Tage an (5—6 Tage) ; darauf- 
hin gehen die Kurven aber auseinander. Dies mageinesteils daran liegen, 
daß die Schwingungsdauer der Rhythmik nicht immer genau 24 Std 
beträgt, andererseits aber auch daran, daß kleine, unkontrollierbare 
Reize, wie sie z. B. durch die Messungen entstehen, zu verschiedenen 
Zeiten auf die Stückchen einwirken und den Kurvenverlauf verschieben. 
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Abb. 6. x = Hauptminimum. Versuch Nr. 9 vom 8.—17. 10. 50. Dauerdunkel nach 12: 12- 
stiindigem Licht-Dunkel-Wechsel. Mittelwertskurven von 4 Kulturen. Mikroskopische 
Messung. Oben Wachstumsgeschwindigkeitskurve, unten Zuwachskurve. 


Ein neuer Synchronismus kann nicht mehr hergestellt werden, da ein 
regulierender Faktor, wie ihn vorher das Licht darstellte, fehlt. 


c) Messung des Rhythmus nach 2 Monaten Dunkelheit. 


In 2 Versuchen sollte untersucht werden, ob Kulturen, die längere 
Zeit in vollständiger Dunkelheit aufbewahrt worden sind, ebenfalls 
periodische Schwankungen in der Wachstumsgeschwindigkeit aufweisen. 
Dazu wurden von Kalli, die sich in 2 Monaten bei Dunkelheit gebildet 
hatten, in einem Versuch (Nr. 3) 8, in anderen (Nr. 4) 6 Gewebestiick- 
chen zur Messung umgepflanzt. Die nicht ganz einfachen Manipulationen 
beim Umpflanzen wurden unter schwacher Lichteinwirkung vorge- 
nommen, die ungefähr 5—10 min dauerte. Beide Versuche wurden im 
Konstantraum durchgeführt, die Temperatur schwankte um + 0,5°. 
Selbst bei diesen Dunkelkulturen traten periodische Änderungen in der 


IMX 
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Wachstumsintensität auf. Ein Beispiel ist in Abb. 7 zu sehen, bei dem 
auch die Zwischenhemmungen wieder stark zum Vorschein kommen. 
Ein Vergleich von 5 gut wachsenden Kulturen ergab: Die Wachstums- 
minima sind an keine bestimmte Tageszeit gebunden, sondern können 
zu jeder Tageszeit liegen (s. Tabelle 1, Versuch 3 und 4). Die Wachs- 
tumsschwankungen verlaufen also im Dauerdunkel nicht synchron. 





























— Tabelle 1. Tageszeitliche Lage 
3 af meres der Wachstumsminima bei Kul- 
- ‘ turen, die 2 Monate (Versuch 3 
%/Ste und 4) bzw. 4 Monate (Ver- 

67 such 5) in dauernder Dunkel- 
ot heit gestanden haben. 
Q3+ Kultur- | 
œl- Wr6 = Versuch | Kultur | Tageszeit 
N N Nr. | Nr. Minima 
©. x y x” T | E 5-9 
917 x 3 | F 22—2 
TAS Ae Re Re 14 ti H 3— 
t re a sf oT x Teva 4 { 4 20—24 
Zeit | 6 6—11 
Abb. 7. Versuch Nr. 4 vom 4.—8. 8. 49. Dauer- - 26 
dunkel (2 Monate lang). Wachstumsgeschwindig 5 { 10 15—18 


keitskurve einer Kultur. Mikroskopische Messung 


d) Messung des Rhythmus nach 4 Monaten Dunkelheit. 

Der vorige Versuch hat ergeben, daß 2 Monate in Dunkelheit ge- 
zogene Kulturen noch einen Wachstumsrhythmus besitzen. Es fragt 
sich nun, ob dieser Rhythmus auch bei älteren Kulturen beibehalten 
wird, oder ob er allmählich aufhört. Zur Beantwortung dieser Frage 
wurden 4 Gewebestückchen, die 4 Monate lang in Dunkelheit gewachsen 
waren (von der Explantation an gerechnet), in die sterilen Kammern 
eingepflanzt und gemessen (Versuch Nr. 5). Abb. 8 zeigt die Wachstums- 
geschwindigkeitskurve von einer als Beispiel herausgegriffenen Kultur. 
Man erkennt auch bei ihr noch eine deutliche Rhythmik. Diese ist wie 
bei den schon besprochenen Kurven aufgebaut, auch meist mit Zwischen- 
hemmungen. Die Minima liegen zwischen 2 und 6 Uhr und bei einer 
Vergleichskultur zwischen 15 und 18 Uhr; sie sind also auch hier nicht 
an eine bestimmte Zeit gebunden (s. Tabelle 1). 

Wenn man die Ergebnisse all dieser Versuche zusammenfaßt, so er- 
gibt sich folgendes Bild: in Dunkelheit hat jedes Gewebestückchen fi 
sich einen Wachstumsrhythmus, dessen Periode ungefähr 24 Std be- 
trägt. Durch sog. Zwischenhemmungen kommt eine Kurve zustande, 
die oft einem 12-Std-Rhythmus ähnlich sieht. In einer Wachstums- 
periode zeigt sich ein stark ausgeprägtes Wachstumsminimum, das sich 
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jeden Tag zu ungefähr demselben Zeitpunkt wiederholt, und meist ein 
weiteres Minimum (Zwischenhemmung), dessen Größe in den einzelnen 
Kulturen stark schwankt. Die Haupt- und Nebenminima sind über den 
ganzen Tag regellos verstreut. Wirkt Licht halbtägig auf die Gewebe- 
stückchen ein, so werden die Einzelkurven so verschoben, daß ein syn- 
chroner Kurvenverlauf zustande kommt. Dabei kommen die Haupt- 
wachstumsminima in die Nacht zwischen 0 und 4 Uhr zu liegen, wenn 
das Licht morgens etwa um 7 Uhr beginnt. 
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Abb. 8. Versuch Nr. 5 vom 4.—8. 8. 49. Dauerdunkel (4 Monate lang). Wachstums- 
geschwindigkeitskurve einer Kultur. Mikroskopische Messung. 


Diese Ergebnisse zeigen, daB der Licht-Dunkel-Wechsel ein regu- 
lierender Faktor der Rhythmik ist. 


IV. Der Verlauf der Gewichtsschwankungen. 
a) 12: 12stündiger Licht-Dunkel-Wechsel. 


Zum Versuch (Nr. 8) wurden 4 einjährige Licht-Dunkel-Kulturen 
verwendet, die sich in großen Kulturschälchen befanden. Die Schälchen 
waren diesmal nicht mit einem Organdistöffehen verschlossen, sondern 
mit einer dünnen Kollodiumhaut. Dies hatte den Vorteil, daß weniger 
Feuchtigkeit an den Schälchen haften blieb als an denen, die mit Organdi- 
stöffehen bespannt waren; es besaß jedoch den großen Nachteil, daß die 
meisten Kulturen ihr Wachstum einstellten. Irgendein Stoff der Nähr- 
lösung hatte demnach die Kollodiumhaut nicht passieren können. Bei 
diesen Kulturen wurde deshalb die Kollodiumhaut leicht durchstochen. 
Die Versuchsbedingungen waren folgende: Temperatur 24 + 0,2°; Licht 
von 6 Uhr morgens bis 18 Uhr abends. Die Beleuchtung war bei allen 
gravimetrischen Versuchen dieselbe wie die bei den Versuchen mit 
mikroskopischen Wachstumsmessungen benutzte. Das Kulturschäjchen 
wurde in Zeitabständen von 4—5 Std an den Hebelarm der Torsions- 
waage gehängt und gewogen. Das Schälchen wurde nicht abgetrocknet, 
so daß die Messung ziemlich rasch verlief. Die Gewichtsdifferenzen bis 
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zur nächsten Messung waren sehr klein (einige Zehntel Milligramm). Es 
scheint, daB die Kollodiumhaut nicht sehr giinstig fiir das Wachstum der 
Gewebestiickchen ist. 


In Abb. 9 sind die Zuwachs- und Wachstumsgeschwindigkeitskurven 
(prozentuale Gewichtszunahme von Schälchen und Kultur in der Zeit- 
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Abb. 9. Versuch Nr. 8 vom 8.—12. 10. 50. 12: 12stündiger Licht-Dunkel-Wechsel. Gravi- 


metrische Messung. Oben Zuwachskurven, unten Wachstumsgeschwindigkeitskurven von 
2 Kulturen. 


einheit) von 2 Kulturen aufgezeichnet. Man sieht, dai. die Kurven 
nicht stetig verlaufen, sondern tagesperiodische Schwankungen vor- 
handen sind. Es hat den Anschein, daß nach dem Lichtbeginn um 
6 Uhr morgens das Wachstum regelmäßig verringert wird. Die Wachs- 
tumsgeschwindigkeitskurven zeigen dementsprechend zwischen 8 und 
10 Uhr ein Wachstumsminimum. Ein zweites Minimum folgt.zwischen 
18 und 24 Uhr. Zwischen einem Haupt- und einem Nebenminimum 
kann man bei diesen 2 Kurven nicht unterscheiden. 
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b) Dunkelheit nach 12: 12stiindigem Licht-Dunkel-Wechsel. 

Die Versuchsanordnung in diesem Versuch (Nr. 10) unterschied sich 
von der des vorigen nur darin, daß kleine, mit Orgändistöffehen be- 
spannte Kulturschälchen verwendet wurden. Nach 2 Tagen Licht- 
Dunkel-Wechsel verblieben die Kulturen im Dauerdunkel. Die beiden 
Kurven von einer Kultur sind in Abb. 10 dargestellt. Wie beim vorigen 





ss 
SS 





2Y LD D a 





























7 
7 
Y 
1514 
id / / 109, 49 
MV WN DIDI 
‘YYY 
A, A, VRR 
LE ae 13. | 14. | 15. l 16. 1177X 


Zeit 
Abb. 10. Versuch Nr. 10 vom 12.—16. 10. 50. Dauerdunkel nach 12: 12stündigem Licht- 
Dunkel-Wechsel. Gravimetrische Messung. Oben Kontrollmessung, Mitte und unten 
Zuwachs- und Wachstumsgeschwindigkeitskurve einer Kultur. 


Versuch traten die Minima im Licht-Dunkel-Wechsel zwischen 8 und 
10 Uhr und zwischen 22 und 24 Uhr ein. Sie wurden in der anschlieBen- 
den Dunkelheit zur selben Tageszeit beibehalten. Der Rhythmus wird 
also in der Dunkelheit fortgesetzt und zwar in ähnlicher Weise wie beim 
Licht-Dunkel-Wechsel. Eine Verschiebung des Kurvenverlaufs in den 
3 Tagen Dunkelheit kam nicht zustande. 


c) Dauernde Dunkelheit. 
Kurz erwähnt sei ein Versuch (Nr.6), bei dem auch in länger dauern- 
der Dunkelheit ein Rhythmus festzustellen war. Die Minima waren an 
keine bestimmte Tageszeit fixiert und lagen 20—24 Std auseinander. 


Planta. Bd. 39. 39 
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d) Lär:gere Dunkelheit, dann 12: 12stündiger Licht- Dunkel- Wechsel. 


Bei diesem Versuch (Nr. 7) sollte untersucht werden, wie der Rhyth- 
mus im: Dunkeln in den regulierten Rhythmus bei Licht-Dunkel-Wechsel 
übergeht. Die in die Schälchen eingepflanzten Kulturen wurden zunächst 
2/, Wochen ir den dunklen Thermostaten gestellt. Erst danach wurden 
die Kulturen 21/,Tage langim Dunkeln und dann einige Tage im 12 : 12stün- 
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Zeit 
Abb. 11. Versuch Nr.7 vom 1.—10.10.50. Dunkelheit, dann 12:12stündiger Licht- 


Dunkel-Wechsel. Gravimetrische Messung. Zuwachs- und Geschwindigkeitskurve einer 
Kultur. 


digen Licht-Dunkel-Wechsel gehalten und gewogen (Meßabstände 4 bis 
5Std). In der anfänglichen Dunkelheit zeigte sich ein Rhythmus. Die 
Einzelkurven verliefen asynchron. In der ersten Lichtperiode (4. 10.) trat 
eine Verschiebung des Kurvenverlaufs ein, so daß in der darauffolgenden 
Dunkelphase der bei Licht-Dunkel-Wechsel übliche Kurvenverlauf schon 
wieder hergestellt war. Dieser wurde in den folgenden Tagen bei- 
behalten. Es ist anzunehmen, daß durch die beiden Beleuchtungs- 
wechsel der ersten Lichtperiode der Kurvenverlauf einreguliert worden 
ist. Ein Beispiel von diesen Kulturen ist in Abb. 11 zu sehen. 


V. Vergleich des „Flächenrhythmus‘‘ mit dem „‚Gewichtsrhythmus“. 


Vergleicht man die Kurven, die mit Hilfe der beiden Methoden 
im Licht-Dunkel-Wechsel erhalten worden sind, so fälit auf, daß die 
Wendepunkte auf den Kurven der Gewichtsänderungen denen der 
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Kurven von den Flächenänderungen um einige Stunden vorauseilen. 
Es ist wohl nicht argebracht, daraus Schlüsse ziehen zu wollen. Denn 
die Meßabstände waren doch etwas zu groß, um bei beiden Methoden 
einen ganz exakten Kurvenverlauf zu liefern. 

‘ Bei den ,,Gewichtskurven“ kann, wie schon erwähnt, nicht zwischen 
einem Haupt- und Nebenminimum (Zwischenhemmung) unterschieden 
werden, wie es bei den „Flächenkurven‘‘ meist der Fall war. Zusammen- 
fassend kann jedoch gesagt werden, daß mit Hilfe der beiden Methoden 
keine grundsätzlich verschiedenen Kurven erhalten worden sind. 


VI. Besprechung der Ergebnisse. 


Die endogene Natur einer Rhythmik zeigt sich, wenn die Rhythmik 
nach Ausschaltung aller Schwankungen der Außenfaktoren noch eine 
gewisse Zeit beibehalten wird. In dieser Arbeit dauerten die tages- 
periodischen Schwankungen nach Überbringen der Gewebestückchen 
von einem Licht-Dunkel-Wechsel in Dauerdunkel ohne abzuklingen 
fort. Selbst nach 2 und sogar 4 Monaten Dunkelheit waren noch peri- 
odische Wachstumsänderungen festzustellen. Die Extrempunkte waren 
hierbei an keine bestimmte Tageszeit gebunden. Die Möglichkeit, daß 
der Rhythmus durch die Umpflanzungsreize angestoßen. worden ist, 
ist nicht ausgeschlossen. Eine direkte Folge der bei den Messungen aus- 
geübten Reize kann der Rhythmus nicht sein, weil er tagesperiodisch ist 
und die Meßabstände meist 4—5 Std betrugen. All diese Tatsachen 
lassen vermuten, daß die endogenen Faktoren bei dieser Rhythmik 
eine bedeutende Rolle spielen. Vielleicht ist er gerade das Charakteristi- 
sche einer Rhythmik bei kleineren, aus gleichartigen Zellen aufgebauten 
Einheiten, daß sie im Gegensatz zur Rhythmik in ganzen Organen nicht 
abklingt. 

Zu den endogenen Faktoren kommen äußere hinzu. Ihnen fällt 
hauptsächlich die Einregulierung der Rhythmik zu. Licht reguliert, 
wie wir sahen, sehr rasch; meist genügt schon eine Lichtperiode. 

Wie wir aus den Versuchsergebnissen ersehen haben, hört bei vielen 
Gewebestückchen das Wachstum im Zeitpunkt des Wachstumsmini- 
mums nicht nur auf, sondern es trıtt sogar ein Schrumpfen ein. . Dieses 
Schrumpfen ist bei den langsam wachsenden Stückchen besonders 
stark. Das Gewebestückchen schwillt meist periodisch stärker an und 
schwächer wieder ab. Diese Flächenänderungen sind wohl darauf 
zurückzuführen, daß Wasser abwechselnd eingesogen und wieder ab- 
gegeben wird. Auch die Gewichtsänderungen dürften in erster Linie 
einem unterschiedlichen Wassergehalt zuzuschreiben sein. Solche rever- 
siblen Flächen- und Gewichtsänderungen müssen ein Zeichen für Turgor- 
schwankungen sein. Als Ursache von Turgorschwankungen führen 
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LEPESCHEIN (1934) und BüNNING (1942) Änderungen in der Perme- 
abilität ein. Nach Bünnıne können aber Permeabilitätsschwankungen 
auch die Ursache von Wachstumsschwankungen sein. In beiden Fällen 
führt die Änderung der Permeabilität zu einer Änderung der Wasser- 
aufnahme. Bei meinen Versuchen dürften Wachstums- und Turgor- 
schwankungen an der beobachteten Rhythmik beteiligt sein. Bei lang- 
sam wachsenden GewebestückcHen wirken sich die Turgorschwankungen 
stark aus; bei stärker wachsenden gehen diese allmählich in einen reinen 
Wachstumsrhythmus über. 

Eine gewisse Ahnlichkeit mit diesen periodischen Turgor- und Wachs- 
tumsschwankungen haben die Ergebnisse einiger in den letzten Jahren 
erschienenen Arbeiten, bei denen die Anderung des Wassergehaltes 
ebenfalls eine große Rolle spielt. WH1TE (1939) entdeckte bei Tomaten- 
wurzeln, die in vitro kultiviert wurden, ‘eine kontinuierliche und rhyth- 
mische Abscheidung des Blutungssaftes. SPEIDEL (1939) stellte bei ver- 
schiedenen Pflanzen ebenfalls eine’ 24stündige Periodizität im Bluten 
fest. Nach ihm sind die täglichen Maxima an keine bestimmte Tageszeit 
gebunden, sondern die Zeit ihres Erscheinens ist von der Zeit des Köpfens 
abhängig. Als regulierende Außenfaktoren sind hier also die Wund- 
reize bei der Dekapitation zu werten. Eine periodische Wasserausschei- 
dung fand Hzmann (1950) in einer Guttationsrhythmik bei Kalanchoé 
Bloßfeldiana. Auffallend an dieser Rhythmik ist die geringe Beteiligung. 
der endogenen Faktoren. Diese machten sich interessanterweise in 
einem Rhythmus von 12stiindiger Schwingungsdauer geltend. Beson- 
ders interessant sind die Beobachtungen Hacans an dekapitierten 
Wurzeln von Helianthus annuus; denn hier kann ähnlich wie bei meinen 
Versuchen die endogene Tagesrhythmik nicht nur zu Schwankungen 
der Wasserabgabe führen, vielmehr erfolgt unter bestimmten Versuchs- 
bedingungen am Tage Wasserausscheidung, in der Nacht Wässerauf- 
nahme. 

Kürzlich (1951) berichtete KANDLER über eine Wachstumsrhythmik 
bei in vitro kultivierten Maiswurzeln. Im Dauerlicht zeigten sich bei 
den schneller wachsenden Wurzeln periodische Schwankungen, deren 
Schwingungsdauer nicht konstant war. Die endogene Natur war bei 
dieser Rhythmik ziemlich stark ausgeprägt. Vielleicht gibt es bei den 
verschiedenen Objekten und physiologischen Prozessen laufend Über- 
gänge zwischen einer extrem endogenen und einer extrem aitiogenen 
Rhythmik. Vielleicht treten sogar bei isolierten Organen und Geweben 
die endogenen Faktoren stärker in Erscheinung als bei ganzen Pflanzen. 


Zusammenfassung der Ergebnisse. 
An Gewebekulturen von Daucus carota wurden mit 2 Methoden 
Wachstums- bzw. Turgorschwankungen gemessen, nämlich entweder 
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durch mikroskopische Bestimmung der Flächenänderungen oder durch 
Wägung der Kulturen. 


Kulturen, die im Hell-Dunkel-Wechsel kultiviert und gemessen 
worden sind, weisen tagesperiodische Wachstums- bzw. Turgorände- 
rungen auf. Bei gleichartigem Licht-Dunkel-Wechsel verlaufen die 
Einzelkurven synchron. Die Lichteinwirkung dauerte teils von 6 Uhr 
morgens bis 18 Uhr abends, teils von 7 Uhr morgens bis 19 Uhr 
abends. 


Bei den Versuchen mit mikroskopischer Wachstumsmessung zeigten 
die Kurven im Laufe eines Tages meist zwei Maxima: eines am Morgen 
(etwa 8 Uhr) und eines am Abend (etwa 18 Uhr). Das Minimum in der 
Nacht (24—2 Uhr) ist stets stark ausgeprägt, während ein Neben- 
minimum um die Mittagszeit (etwa um 13 Uhr) nicht immer klar 
zutage tritt. 


Bei den gravimetrischen Versuchen zeigten sich die Extrempunkte 
etwas früher. Das Nachtminimum liegt zwischen 22 und 24 Uhr und das 
Tagesminimum gegen 9 Uhr. Bei ihnen kann man meist nicht zwischen 
Haupt- und Nebenminimum unterscheiden: teils ist das eine, teils das 
andere stärker ausgebildet. Die Lage des Tagesminimums ist vielleicht 
so zu erklären, daß durch den Beleuchtungsbeginn zunächst eine Wachs- 
tumshemmung eintritt. 


Kulturen, die nach einem Hell-Dunkel-Wechsel in dauernde 
Dunkelheit gestellt worden sind, setzen ihren Rhythmus fort. Der 
anfängliche Synchronismus im Kurvenverlauf geht in der Dunkelheit 
nach einigen Tagen allmählich verloren. Der Grund dafür kann in 
der nicht genauen 24stündigen Gesamtschwingungsdauer der Rhyth- 
mik oder in der Einwirkung kleiner, unbekannter Reize liegen, die 
auf jede Kultur für sich wirken. Daraus kann der Schluß gezogen 
werden, daß der Licht-Dunkel-Wechsel ein steuernder Faktor für den 
Kurvenverlauf ist. 


Kulturen, die längere Zeit (bis 4Monate) in Dunkelheit ge- 
standen haben, zeigen immer noch periodische Schwankungen, die un- 
gefähr 24-(12)stündig sind. Die Einzelkurven verlaufen nicht mehr 
synchron; ihre Extrempunkte sind an keine bestimmte Tageszeit ge- 
bunden. 

Werden solche Dunkelkulturen mit ihrem asynchronen Kurven- 
verlauf wieder dem Licht-Dunkel-Wechsel unterworfen, so verschieben 
sich die Extrempunkte in der Weise, daß sie in die oben beschriebenen 
Tageszeiten zu liegen kommen. Diese Einregulierung geht sehr rasch 
vor sich; sie wird wahrscheinlich durch eine Lichtperiode, wenn nicht 
schon durch einen einzigen Beleuchtungswechsel vollzogen. 
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Da der Rhythmus in der Dunkelheit fortgesetzt wird, und der ‘ 


Synchronismus der Einzelkulturen mit der Zeit verlorengeht, kann 
geschlossen werden, daß die endogenen Faktoren am Zustandekommen 
dieser Rhythmik stark beteiligt sind. 


Herrn Prof. Dr. BÜNNING danke ich für die Anregung zu dieser Arbeit. 


Literatur. 

Bünsıne, E.: Z. Bot. 87, 433 (1942). — Bünnıne, E., u. W. Enpere: Natur- 
wiss. 87, 271 (1950). — Ener, H., u. M. Hermann: Planta (Berl.) 37, 437 (1949/50). 
Friern, A.: Planta (Berl.) 37, 337 (1949/50). — GAUTHERET, R. I.: Manuel tech- 
nique de culture des tissus végétaux. Paris 1942. — Hacan, R. M.: Plant Physio- 
logy 24, 441 (1949). — Hzmann, M.: Planta (Berl.) 88, 158 (1950). — KAnDLER, O.: 
Biol. Zbl. 70, 64 (1951). — Lereschkın, W. W.: Ber. dtsch. bot. Ges. 52, 475 
(1934). — NOBECOURT, P.: C. r. Soc. Biol. Paris 180, 1271 (1939). — Sreıper, B.: 
Planta (Berl.) 30, 67 (1939/40). — WEBER, E.: Variations- und Erblichkeits- 
statistik. Jena 1935. — Wurtz, Pu. R.: Amer. J. Bot. 25, 223 (1938); 26, 59 (1939). 


W. EnDERLE, Tübingen, Botanisches Institut. 





“ 
S 
= 
% 





“ 
3 
% 





Autorenverzeichnis des 39. Bandes. 


ANHAEUSSER, H. s. KüHLweın, H. S. 476. 
Bocen, Hans Joacum, Über Kappen- 
plasmolyse und Vakuolenkontraktion. 
I. Mitteilung. Die Wirkung von LiCl 
und Neutralrot und ihre Abhangigkeit 
von der Konzentration und dem osmo- 
tischen Wert in der Außenlösung. S. 1. 

Bünnme, E., Über die Differenzierungs- 

vorgänge in der Cruciferenwurzel. 
8.126. 

— Der tagesperiodische Verlauf der Sub- 
stanzproduktion und speziell der Zellu- 
losesynthese in Beziehung zur photo- 
periodischen Reaktionsweise. S. 460. 

ENDERLE, W., Tagesperiodische Wachs- 
tums- und Turgorschwankungen an 
Gewebekulturen. S. 570. 

Enger, H., und I. FRIEDERICHSEN, Das 
Licht als Ursache periodischer Gutta- 
tionsschwankungen etiolierter Hafer- 
keimlinge. S. 309. 

ERNST-SCHWARZENBACH, M., Die Ur- 
sachen der verminderten Fertilität 
von Elodea-Arten. S. 542. 

ERTL, LEoPoLp, Über die Lichtverhält- 
nisse in Laubflechten. S. 245. 

FRIEDERICHSEN, I. s. ENGEL, H. S. 309. 

GESSNER, FRITz, und GERTRUD VoLz, 
Die Kutikula der Hydropoten von 
Nymphaea. §. 171. 

HAEcKEL, A., Beitrag zur Kenntnis der 
Pollenfermente. S. 431. 

Hemmann, URSULA s. RUHLAND, WIL- 
HELM. S. 91. 

Hönn, K., Beziehungen zwischen Blutung 
und Guttation bei Zea Mays. S. 65. 

— Untersuchungen über den Einfluß von 
Wuchs- und Hemmstoffen auf die Ent- 
wicklung der Hypokotylknospen von 
Linum usitatissimum und die Koty- 
ledonarknospen von Vicia Faba. S. 338. 

Hévermann, I., Über Strukturverände- 
rungen an Chromozentrenkernen unter 
dem Einfluß von Aminosäuren und 
ähnlichen Substanzen. S. 480. 

Kant, H., Über den Einfluß von Schüttel- 
bewegungen auf Struktur und Funk- 
tion des pflanzlichen Plasmas. S. 346. 


KavssMANN, BERNHARD, Morphologische 
und anatomische Studien an Schizo- 
capsa plantaginea Hance. S.91. 

KIRCHHEIMER, F., Über das Vorkommen 
einer Gattung der Humiriaceen im 
europäischen Tertiär. S. 75. 

— Über Antweileria und andere Gattun- 
gen der Juglandaceen. S. 527. 

KüsLwem, H., und H. ANHAEUSSER, 

„ Veränderungen des Gymnospermen- 
pollens durch Lagerung. S. 476. 

Linser, H., Versuche zur chromato- 
graphischen Trennung pflanzlicher 
Wuchsstoffe. S. 377. 

Pout, RicHArRD, Das Hemmstoff-Wuchs- 
stoffsystem des Maisskutellums. S. 105. 

RUDORF, WILHELM, und PAUL SCHWAR:E, 
Polyploidie-Effekt bei Datura tatula. 
S. 36. 

RUHLAND, WILHELM, und URsuLA HEIL- 
MANN, Über die Permeabilität von 
Beggiatoa mirabilis für Anelektrolyte 
bei Narkose mit den homologen Alko- 
holen C,—C,, als Beitrag zur Ultra- 
filtertheorie. S. 91. 

SCHAEDE, REINHOLD, Über die Blau- 
algensymbiose von Gunnera. S. 154. 

ScHMITZ, J., Uber Beziehungen zwischen 
Blütenbildung in verschiedenen Licht- 
Dunkelkombinationen und Atmungs- 
rhythmik bei wechselnden photoperio- 
dischen Bedingungen. (Untersuchun- 
gen an Kalancho: Bloßfeldiana.) S. 271. 

SCHWARZE, PAUL s. RUDORF, WILHELM. 
S. 36. 

STEFFEN, KURT, Zur Kenntnis des Be- 
fruchtungsvorganges bei Impatiens 
glanduligera Lindl. Cytologische Stu- 
dien am Embryosack der Balsami- 
neen. S. 175. 

THIELKE, C., Über die Möglichkeiten der 
Periklinalchimärenbildung bei Grä- 
sern. S. 402. 

WETTER, C., Über die Luftwurzeln von 
von Oleandra. $. 471. 

VoLz, GERTRUDS. GESSNER, Frrrz. S. 171. 

ZELLER, O., Über Assimilation und At- 
mung der Pflanzen im Winter bei 
tiefen Temperaturen. S. 500. 




















